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Der exakte Subjektivismus in der neueren Sinnesphysiologie. 


Von 
Armin Tschermak, Prag. 


(Eingegangen am 11. Dezember 1920.) 


Schier täglich und stündlich drängt sich uns die Frage auf: inwie- 
fern bieten uns unsere Sinne Aufschluß über die Dinge und Vorgänge 
in der Außenwelt. 

Der naive Laie wird sagen: sie bieten direktes Erkennen und Wahr- 
nehmen. Bei genauerer Selbstkontrolle wird er allerdings gewisse Un- 
sicherheiten und gelegentliche sog. Sinnes- und Urteilstäuschungen 
zugeben. 

Auch die Wissenschaft hat zunächst im wesentlichen diesen Stand- 
punkt vertreten, den wir als objektivistischen bezeichnen können, als 
die Lehre vom direkten Erkennen und Wahrnehmen der Außenobjekte. 
Man hat diese Auffassungsweise durch die Worte gekennzeichnet: die 
Sinnesorgane sind die offenen Pforten, durch welche die Außenwelt 
in unser Bewußtsein einzieht (Realismus der offenen Türe nach Ostler). 

Einer der ersten, welcher die Irrigkeit dieses Standpunktes wenig- 
stens teilweise vorahnte, war Goethe — speziell in der Proklamierung 
des Weiß als einer einfachen Empfindung, in der freilich zögernden 
Gleichsetzung von Grün mit einer Grundempfindung — trotz der ‚Ent- 
stehung‘“ von Grün aus Gelb und Blau bei der Mischung von Pigmenten, 
ferner in seinen Beobachtungen über Kontrastfarben und Farben- 
blindheit, welche ‚das, was man sonst Augentäuschungen zu nennen 
pflegt, als Tätigkeiten des gesunden und richtig wirkenden Auges ge- 
rettet haben“. 

Wesentliche Beweisgründe für die subjektive Eigentätigkeit des Seh- 
organs — und damit gegen die Annahme einer bloßen zwangläufigen 
Aufnahme und Transformierung von Lichtreizen — hat dann Joh. 
Ev. Purkinje beigebracht durch seine grundlegenden Beobachtungen 
über das Sehen in subjektiver Hinsicht. 

Die wissenschaftliche Fundierung der subjektivistischen Sinnes- 
physiologie verdanken wir aber erst Joh. Müller. Er faßte die subjek- 
tive Selbsttätigkeit oder Mittätigkeit der Sinnesorgane in den Begriff 
der spezifischen Energie, d.h. er schrieb jedem Sinnesorgan ge- 
wissermaßen eine eigene Sprache zu, in der es ständig auf die Frage der 
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Reize antwortet, gleichgiltig ob der gewohnte adäquate Außenvorgang 
— z. B. Licht auf das Auge, Luftschwingungen auf das Ohr — einwirkt 
oder ein ungewohnter, heterologer Reiz, auf dessen Aufnahme das 
Sinnesorgan nicht speziell eingerichtet ist. Dasselbe Prinzip des Sub- 
jektivismus, der Mitbestimmung der Empfindung durch den physiolo- 
gischen Charakter des Reizaufnahmeorgans führte Joh. Müller noch 
speziell durch für die sog. Orts- oder Raumwahrnehmung des Auges. 
Hier vertrat er die Auffassung, daß das Auge sich sozusagen selbst 
anschaue, daß die Netzhaut ein dauerndes Bewußtsein ihrer räumlichen 
Anordnung bzw. Form und musivischen Gliederung, ein Empfinden 
für. die durch Reize bewirkten Änderungen ihres Zustandes besitze. 
Man könnte diesen Standpunkt mit einer schon etwas banal gewordenen 
Phrase bezeichnen: die Sinnesorgane erleben sich selbst, sie besitzen 
Selbstanschauung. So sollte der subjektive Eindruck des Himmels- 
gewölbes eine Folge der Selbstanschauung der kugelschalenförmig ge- 
krümmten Netzhaut sein. Der Philosoph Lotze war es, der an die 
Stelle dieser unhaltbaren Spezialauffassung die Lehre von den Lokal- 
zeichen setzte, — dahin lautend, daß den einzelnen Mosaikelementen 
des Auges die physiologisch begründete Eigentümlichkeit zukomme, 
jedweden Eindruck an einer bestimmten Stelle, in einer bestimmten 
Richtung im Anschauungsraume erscheinen zu lassen. Das Lokal- 
zeichen — richtig gefaßt — bedeutet nichts anderes wie spezifische Ener- 
gie, also subjektive Eigentätigkeit des Sinnesorgans auf dem Gebiete 
des Orts- oder Raumsinnes. 

Gewiß wurde Lotzes Lehre zum Teil mißverstanden und miß- 
deutet — ebenso wie Joh. Müllers Prinzip der spezifischen Energie; 
im wesentlichen jedoch war damit ein bedeutungsvoller Fortschritt 
über Joh. Müller hinaus gewonnen. 

Von anderer Seite — speziell Schleiden, Nagel d.Ä., Panum 
u.a. — war umgekehrt in Verfolgung des älteren Standpunktes einer 
direkten Raumwahrnehmung die als Projektionstheorie bezeichnete 
Lehre des optischen Lokalisierens ausgebaut worden. Dieser zufolge 
sollen wir die Eindrücke unserer Netzhaut längs gewisser geometrischer 
Linien, die wir uns entweder unbewußt konstruieren sollen (so Schlei- 
den) oder die wir wenigstens empirisch benutzen sollen, in den Außen- 
raum hinaus verlegen oder projizieren. 

Diese Konstruktionslinien sollen durch den sog. mittleren Knoten- 
punkt oder durch ein besonderes Visierzentrum (Helmholtz) ver- 
laufen. Populär gefaßt, sagt diese Theorie: „Wir sehen die Sonne nicht 
am Himmel, sondern an den Himmel.‘ Dabei wird ein Erlernen, ein 
individuelles Erwerben dieser Fähigkeit angenommen. Bei nicht vor- 
eingenommener kritischer Betrachtung muß diese Auffassung als ge- 
künstelt, förmlich auf den Kulturmenschen zurechtgeschnitten bezeich- 
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net werden. Für die Reaktions- und Empfindungsweise der Tiere, welche 
auch auf dem Gebiete des Raumsinnes jener des Menschen weitgehend 
analog ist, versagt jene Auffassung vollkommen: da ist nur eine an- 
geborene physiologische Begründung räumlichen Reagierens diskutabel. 

Nebenbei sei historisch bemerkt, daß das Genie Helmholtz zu 
groß war, um sich mit einem solchen, ihm wohl als Physiker und aus 
Gründen der Tradition naheliegenden Lehrgebäude zufrieden zu geben 
und glatt zu identifizieren. Er hielt sich sozusagen eine Hintertür 
‘offen, doch gelangte er nicht zu einem neuen Prinzip. Vielmehr gab 
E. Hering — zum Teil in gegensätzlicher Stellungnahme zu Helm- 
holtz — die entscheidende Fassung und experimentelle Begründung 
für eine physiologische Lokalzeichentheorie des optischen Raumsinnes. 
Er führte die klare und folgerichtige Scheidung von Objektivem’ und 
Subjektivem, von Außenraum und Empfindungsraum, speziell von Ge- 
sichtsraum und Sehraum durch. Wir können den von ihm gewonnenen 
und seither ausgebauten Standpunkt mit den Worten kennzeichnen: 
wir nehmen nicht den Außenraum wahr, wir verlegen nicht unsere 
Empfindungen in denselben hinaus, sondern unser Sehorgan reagiert 
auf objektiv räumlich verteilte Reize mit Empfindungen, welche wir 
subjektiv-räumlich nennen, und zwar auf Grund physiologischer ‚Lokal- 
zeichen“, welche den einzelnen Mosaikelementen von Geburt auf zu- 
kommen. Ganz Analoges gilt für den Raumsinn der Tiere. Nebenbei 
sei bemerkt, daß das dreidimensional-rechtwinkelige Beschreibungsbild 
des Außenraumes nach der Euklidschen Geometrie wohl eine subjektiv- 
physiologische Wurzel besitzt in dem subjektiven Anschauungsbilde 
des Seh- und Fühlraumes, dem drei Dimensionen bzw. sechs um dieselbe 
subjektive Größe verschiedene Halbrichtungen (oben-unten, rechts- 
links, vorne-hinten) zukommen). Daß für den objektiven Raum auch 
andere Beschreibungsbilder möglich sind als das euklidsche, haben 
speziell Lobatschewsky und Riemann zur Genüge gezeigt! 

Auf dem Gebiete des Licht- und Farbensinnes wurde der subjekti- 
vistische Standpunkt einerseits durch den Nachweis des bei geschlossenen 
Augen dauernd bestehenden Eigengraus oder sog. Eigenlichtes (speziell 
Aubert), andererseits durch Studien über die Wechselwirkung der 
Sehfeldstellen, über den simultanen Kontrast begründet). In letzterer 
Beziehung sei an die grundlegenden Studien von E. Mach sowie an die 
biologisch tiefgründigen Arbeiten von E. Hering erinnert. 


!) An neueren philosophischen Bearbeitern des Raumproblems nenne ich 
hier nur S. Hansen, E. Husserl, Jaspers, H. Cornelius, E. R. Jaensch, 
An. Aall, P. F. Linke, M. Schlick, F. Schumann. 

2) Daß die Farben, mit welchen die Gegenstände bekleidet erscheinen, durch- 
aus nur in unserem Auge sind, haben bereits Sextus Empiricus, Descartes 
und Locke gelehrt, wie Schopenhauer mit Recht betont. 


1* 
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Der letztere gelangte weiterhin zu seiner berühmten, oft nicht richtig 
verstandenen und dargestellten Farbenlehre. Bei ihrer Aufstellung 
folgte er sozusagen nicht dem Wege des Reizes, sondern nahm im Gegen- 
teil den Endeffekt, die Empfindung zum Ausgangspunkte. In analoger 
Weise proklamierte später E. Mach die Analyse der Empfindungen als 
allgemeines Fundament der Sinnesphysiologie. Als das Wesentliche 
von Herings Farbenlehre sei bezeichnet die Aufstellung von Weiß, 
aber auch von Schwarz als einfachen elementaren Empfindungen, 
als das allgemeine Fundament des Farbensinnes. Daneben bestehen 
beim Normalen noch vier Möglichkeiten farbigen Reagierens: Rot 
und Grün, Gelb und Blau — zwei Paare von sog. Gegenfarben, 
von denen nur je ein Glied in einer farbigen Empfindung vertreten 
sein kann). 

Eine Mischung bzw.-physikalische Addition verschiedenfarbiger 
Liehter — beispielsweise von gelbrotem und gelbgrünem Lichte — be- 
wirkt demgemäß eine physiologische Subtraktion der gegen- 
farbigen Reizwerte oder Valenzen (rot und grün ebenso gelb und 
blau), hingegen eine physiologische Addition gleichfarbiger Valenzen 
(gelb, + gelb,) sowie der Weißvalenzen (weiß, + weiß,). Das Gelb bei 
Mischung von Gelbrot und Gelbgrün oder Grün, ebenso das Weiß aus Gelb 
und Blau oder Gelbrot, Gelbgrün und Blau oder Violett ist nicht synthe- 
tischen Ursprungs, sondern bedeutet einen Subtraktionsrest. — Daraus 
erhellt schon, daß — wie später noch zu kritisieren sein wird — die Regeln 
der Lichtermischung oder physikalischen Addition keinen Schluß auf eine 
parallele Mischung physiologischer Komponenten, auf eine Addition 
von Empfindungen gestatten! So erinnert das ‚„Hervorbringen‘“ einer 
neuen Farbe aus Mischung zweier anderer — beispielsweise von Gelb 
aus „Rot“ und aus ‚Grün‘ — bedenklich an die einstige Goldmacherei, 
die auch nur dann Erfolg hatte, wenn man das Gold vorsichtigerweise 
schon vorher hineingegeben hatte! So ist das ‚synthetische‘ Gelb nur 
zu gewinnen, wenn entweder im benutzten ‚Rot‘ oder im „Grün“ 
oder in beiden Gelb als nachweisbare Komponente schon enthalten war: 
Urrot und Urgrün ergeben, weil gelbfrei, nur Abblassen der Mischung 
bis zur Farblosigkeit. Nur aus drei „passend“ gewählten Lichtern 
sind nach Newtons Regel alle Farbentöne (aber keineswegs alle Sätti- 
gungsstufen und Nüancen!) zu erhalten — ‚passend‘, insofern sie alle 
vier Grundfarben enthalten, also nicht etwa urrot, urgrün und blau 
sind. Das äußerste, noch immer gelbliche Spektralrot gibt mit (gelb- 
freiem) Urgrün nur recht unsattes Gelb. Eine solche Dreilichter- 
mischung bedeutet in Wahrheit eine Vierfarbenmischung:! 


!) Die bloße Tatsache von vier bzw. sechs Grundempfindungen des Farben- 
sinnes, nämlich rot, gelb, grün, blau — dazu noch weiß und schwarz, war schon 
von Lionardo da nen sowie von Aubert erkannt worden. 


- 
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Bei der Mischung von hintereinander geschalteten Farbgläsern 
oder von Pigmenten, beispielsweise von gelber und blauer Malfarbe, 
handelt es sich — im Gegensatze zur physikalischen Addition, wie sie 
die Mischung von Lichtern bedeutet — um eine physikalische Sub- 
traktion von farbigen Lichtern, indem die gelben Pigmentkörnchen 
die blauen Strahlungen im Tageslicht absorbieren und die gelben und 
srünen Strahlungen reflektieren, die blauen Körnchen aber davon die 

gelben absorbieren, so daß nur das gemeinsam reflektierte grüne Licht 
übrig bleibt. Hier ist Grün physiologisch bzw. als Empfindung ein 
Novum, nicht aber physikalisch als Strahlung. 

Es besteht nach dem oben bemerkten eine Gegensätzlichkeit oder 
Exklusion und Alternanz des Vorkommens (nicht des Empfindungs- 
inhaltes!) von Rot-Grün sowie Gelb-Blau. Äußere Reize vermögen das 
auch bei offenem Auge fortbestehende Eigengrau zu verändern und 
zwar entsprechend der Reizstelle zu verweißlichen und in deren Um- 
gebung zu verschwärzlichen. Zudem können, je nach der physikalischen 
Beschaffenheit des einwirkenden Lichtreizes (Zusammensetzung, Wellen- 
länge, Lichtstärke) und nach dem Zustand des Auges (Adaptationszu- 
stand) farbige Nebenwirkungen ausgelöst werden — also Rot oder Grün, 
Gelb oder Blau hinzugefügt werden. Alle Empfindungen malen sich auf 
das Eigengrau als Hintergrund. Jedes farbig erscheinende Licht hat also 
eine doppelte Wirkung auf das Auge, eine farblose bzw. weiße und eine 
farbige Valenz — welche beide im Prinzipe voneinander unabhängig 
sind. 

Aufgrund eigener Untersuchungen bin ich, weiterbauend an dem 
von Joh. Müller, Mach und Hering begründeten Lehrgebäude der 
subjektivistischen Sinnesphysiologie, dazu gelangt die gleiche Alternanz 
oder Gegensätzlichkeit wie für das Hinzutreten von Rot oder Grün, 
Gelb oder Blau auch für die Verstärkung des Weiß oder des Schwarz 

im Eigengrau durch äußere Reize zu proklamieren und dadurch einen 
vor längerer Zeit gegen Herings Lehre erhobenen schwerwiegenden 
Einwand (Mach, Stumpf) zu beseitigen. 

Eine sehr wichtige Folge der physiologischen Einrichtung des Eigen- 
graus einerseits, des präterminalen Antagonismus von Weiß-Schwarz, 
Rot-Grün, Gelb-Blau andererseits — also eine Folge der paarig-alterna- 
tiven Veränderlichkeit der Komponenten ist es, daß die Gesichtsemp- 
findungen keine einfach quantitativ abgestufte Beschaffenheit, keine 
Empfindungsintensität in dem Sinne besitzen, wie sie etwa die Gehörs- 
empfindungen als Lautheit, die Berührungsempfindungen als Druck- 
Zug-Stärke, ebenso die Schmerzempfindungen aufweisen (Hering, 
Hillebrand; Fechner, Marty, Stumpf contra — vgl. auch G. E. 
Müller). Wenn beispielsweise ein farbloses Licht von wachsender Reiz- 
intensität auf das Auge einwirkt, so wird die Gesichtsempfindung nicht 
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einfach ‚‚stärker‘‘, sondern geht aus einem minder hellen Grau in ein 
helleres, d.h. anders geartetes Grau über. Es resultiert eine farblose 
Empfindung mit geändertem Verhältnis von Weiß und Schwarz, nicht 
einfach eine grauere Empfindung von unveränderter Qualität. Ein 
mischfarbiger Eindruck, beispielsweise von rotgelbem oder grünblauem 
Farbentone, gewinnt bei wachsender Lichtstärke zuerst an Sättigung!) 
(d.h. Deutlichkeit oder Teilintensität der Farbe in der Gesamtempfin- 
dung oder Gesamtintensität) bis zu einem gewissen Optimum, dann 
ändert sich der Farbenton mehr und mehr ins Gelb bzw. ins Blau und 
die Sättigung nimmt wieder mehr und mehr ab. Die Nüance (d.h. jene 
Empfindungsqualität, die auf der Art des beigemengten Grau beruht) 
geht dabei vondunkleren Stufenzuimmer helleren, bisendlich beihöchsten 
Lichtstärken alle sog. farbigen Lichter farblos hellst erscheinen würden. 
Hier ist das Fehlen einer Empfindunssintensität im gewöhnlichen Sinne 
noch deutlicher: es ändern sich eben die Verhältnisse einer ganzen Anzahl 
von Komponenten gleichzeitig! Es besteht m. E. wohl eine abgestufte 
Intensität jeder einzelnen Komponente — so auch der Farbe an sich, eben- 
so eine Gesamtintensität des Erregungs- bzw. Empfindungsvorganges, und 
zwar in variablem Betrage; doch ist dieselbe nicht bestimmbar, nicht 
einmal grob charakterisierbar, da über das Äquivalenzverhältnis der 
verschiedenen Komponenten (also über die Konstanten m, n, 0, P, 4 
in den Gleichungen /y =m-Is = n- Ir = 0- Ic. = P-Ig — Ipı) nichts 
bekannt ist. Die Wirkung der Gesamtintensität einer Gesichtsempfin- 
dung auf ihre Stellung im System der jeweils koexistenten Empfin- 
dungen wird von E. Hering als „Gewicht“, von G. E. Müller als 
‚„ Eindringlichkeit“ bezeichnet (vgl. auch Stumpf). 

Daß sich auch aus dem verändernden Einfluß der farbigen Stim- 
mung (chromatischen Adaptation) des Auges auf die Farbentonverteilung 

1) Die Ablehnung der Empfindungsqualität ‚Sättigung‘ durch C. Stumpf, 
welcher Qualität (Ton), Helligkeit und Stärke als Attribute der Gesichtsempfindung 
bzw. Farbe aufstellt, finde ich nicht überzeugend. Sättigung bzw. die dazu 
reziproke Verhüllung (nach E. Hering) sind allerdings Beziehungsattribute, 
welche der einheitlichen, aber doch zugleich mehrkomponentigen farbigen Ge- 
sichtsempfindung (nicht der farbigen Komponente an sich) zukommen. Mehr- 
komponentigkeit bedeutet dabei eine mehrseitige — in maximo vierseitige — 
Ahnlichkeitsbeziehung zu elementaren Grund- oder Urfarben, nicht aber tatsäch- 
liche Zusammensetzung aus selbständigen Teilen. In ähnlicher Weise ist eine 
Kraft oder Richtungsgröße, welche nach ihrer Ahnlichkeitsbeziehung zu zwei 
Grundrichtungen in Komponenten zerlegt gedacht werden kann, gleichwohl ein- 
heitlich; sie ist nicht aus zwei Komponenten zusammengesetzt, sie besteht nicht 
aus solchen, sondern wirkt nur so, „als ob‘ die beiden Komponenten gleichzeitig 
vorhanden wären. — Ein Beziehungsattribut, eine Relationsqualität ist übrigens 
auch der zweikomponentige Farbenton einer Mischfarbe. Ein Orange hat eine 
charakteristische Ähnlichkeitsbeziehung zu den zwei Grundfarben Rot und Gelb; 
es ist jedoch nicht aus einer Urrotempfindung und einer gleichzeitigen Urgelb- 
empfindung als Bestandteilen zusammengesetzt. 
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im Spektrum, ebenso aus der Fülle voh Beobachtungen über Farben- 
blindheit eine Reihe von Argumenten zu Gunsten der subjektivistischen 
Auffassungsweise ergeben, kann hier nur im Vorübergehen erwähnt 
werden. 

Analoge Erscheinungen gegensinniger Wechselbeziehungen, wie sie 
in Form des Kontrastes zwischen den einzelnen Mosaikelementen des 
Sehorgans bestehen, konnte ich auf dem Gebiete des Temperatur- und 
. des taktilen Bewegungssinnes der äußeren Haut nachweisen. 

Auf dem Gebiete des optischen Raumsinnes vertrat ich die prinzi- 
pielle Unabhängigkeit der angeborenen Lokalzeichen von der Lage des 
einzelnen Elementes in der Netzhaut, wobei dieselben als das Ergeb- 
nis einer zentrifugal bezw. radiär fortschreitenden Differenzierung auf- 
gefaßt werden können, und gelangte zur klaren Scheidung von subjek- 
tivem „OÖrdnungswert‘ und subjektivem „Größen wert‘. Dieselben 
bestimmen die relative Lokalisation der Gesichtseindrücke zu einander. 
„Ordnungswert“ bedeutet nur die physiologische, angeborene Grundlage 
für den Sinn der radiären Anordnung, welche die einzelnen Eindrücke 
im Verhältnis zum Eindruck des fixierten Punktes, zum subjektiven 
„Kernpunkt“ (nach Hering) aufweisen. — Schon die Einstellung des 
einer drehbaren Scheibe vergleichbaren Sehfeldes zum Vorstellungs- 
bilde des Außenraumes — also zum objektiven Oben-Unten, Rechts- 
Links — gehört eigentlich dem Gebiete der absoluten Lokalisation 
an!). Ohne weiteres gilt dies von der Einstellung des Sehfeldes zum 
Fühlbilde des eigenen Körpers — also im Sinne von Scheinbar-Gleich- 
hoch, Scheinbar-Geradevorne, Scheinbar-Stirngleich. — Der ‚„Größen- 
wert‘ bedeutet hingegen die Grundlage für die Strecken- oder Winkel- 
werte in den einzelnen Radien, für die subjektiven Abstände vom Kern- 
punkt als Zentrum. Der subjektive Maßstab wird durch mannigfache 
Momente, auch psychologischer, speziell erfahrungsmäßiger Natur, be- 
einflußt. Die Änderung des Maßstabes in der Sehfeldscheibe kann eine 
gleichmäßige im Sinne von Schwellung oder Schrumpfung oder eine 
ungleichmäßige in Form von Verzerrung sein — vergleichbar der Deh- 
nung oder Entspannung einer Kautschukscheibe, ohne daß dabei der 
Sinn der Radialanordnung, der Ordnungswert, geändert wird. 

Mit dieser Auffassung wurden die letzten Reste der Lehre von einer 
Selbstanschuung der Netzhaut (im Sinne von Joh. Müller) beseitigt. 
Ebenso gelang es, bei der Erklärung des anpassungsweisen Sehens der 

1) Allerdings läßt die als Querdisparation bezeichnete physiologische Eigen- 
tümlichkeit, welche — im Gegensatze zur Längsdisparation — die Grundlage der 
binokularen Tiefenqualität bildet, tatsächlich einen abgestuft doppelsinnigen 
Charakter des Lokalzeichens hervortreten, den man als ‚‚Breitenwert‘ und ‚‚Längen- 
wert‘ (nach Hering) bezeichnen kann. Der Ordnungswert besitzt also nicht 


einfachen Radialcharakter, sondern eine abgestufte Beziehung zu zwei Grund- 
charakteren; er gehört bereits einem zweiaachsigen Koordinatensystem an. 
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Schielenden die Annahme eines Stellungsbewußtseins (bzw. eines eventuell 
auch falschen Urteils über die Stellung) der Augen, welche Hering 
bereits für das normale Sehen mit guten Gründen bekämpft hatte, zu 
überwinden und den modifizierenden Einfluß der Anpassung. auf die 
Wertigkeit der Eindrücke beider Augen (innere Hemmung der Schiel- 
augeneindrücke) sowie auf die angeborenen Lokalzeichen bzw. auf die 
angeborene sensorische Verknüpfung (Korrespondenz) der Netzhäute 


festzustellen — und zwar unter Herstellung eines neuen, wesentlich 
verschiedenen Zusammenarbeitens, einer anpassungsweisen Sehrich- 
tungsgemeinschaft. 


Als speziellen Beweisgrund für den subjektivistischen Standpunkt 
auf dem Gebiete des optischen Raumsinnes konnte ich endlich die 
mannigfachen, messend sicher gestellten Abweichungen oder Diskre- 
panzen anführen, welche sich zwischen subjektiver Lokalisation, 
speziell zwischen dem Lokalzeichen, also dem physiologischen Funk- 
tionswert der Mosaikelemente des Sehorgans, und der objektiv-geome- 
trischen Lage (Lagewert) ergeben. 

Andere Gebiete der Sinnesphysiologie waren, wie die Lehre vom 
Geruch, Geschmack, Temperatursinn, überhaupt nicht so leicht der 
objektivistischen Anschauung zugänglich, sondern forderten von vorn- 
herein eine Zurückführung auf subjektives, d.h. physiologisch begrün- 
detes Reagieren. Aber auch hier haben zahlreiche Untersuchungen — 
speziellüber Geruch von Zwardemaaker, Henning,F.B.Hofmann 
über Geschmack von Kiesow, über Temperatursinn von E. Hering, 
A. Tschermak, Thunberg, Ebbecke — den subjektivistischen 
Standpunkt fest begründet. Analoges gilt von so manchen der zahl- 
reichen Studien über Tastsinn bzw. Sinnesqualitäten der Haut — 
speziell über Mißweisung oder sog. Kuppelung, Doppelreagieren (v. 
Frey, F. Hacker), stichartige Miten:pfindung (Mittelmann). 

Besondere Betonung erfordert noch die Erschließung der Gehör- 
physiologie und Musiktheorie für den Subjektivismus durch Stumpf 
— eines Gebietes, auf dem gerade die alte These des sinnlichen Er- 
kennens und Wahrnehmens bzw. einer einfachen zwangläufigen Be- 
ziehung zwischen der Beschaffenheit des Reizes und der Qualität der 
Empfindung sich am längsten und entschiedensten behauptet hat. 
Allerdings können wir heute sagen, daß jene objektivistische Identitäts- 
oder Parallelitätslehre bereits weitgehend überwunden und zum Teil 
direkt widerlegt ist. Das gilt sowohl von der Beziehung von Schwingungs- 
charakter und Ton- bzw. Geräuschcharakter, von Schwingungszahl und 
Tonhöhe, von Wellenlänge und sog. Tonhelliekeit (Abraham), 
von Schwingungsform und Klangfarbe und speziell von Schwin- 
gungsverhältnis und Konsonanz. Hier sei nur die letztere Bezie- 
hung herausgehoben. Die Experimentaluntersuchungen von Stumpf 
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haben uns den Grad des Einfacherscheinens, der sog. Verschmelzung 
von verschiedenen Tönen (bei Oktave durch die Zahl 71, bei Quinte 41, 
bei Quarte 23, bei großer Terz durch 18 charakterisiert — Stumpf 
und Faist, vgl. auch ter Kuile) als Grundlage der Konsonanz bzw. 
Dissonanz kennen gelehrt, mag man auch zugeben, daß der Verschmel- 
zungsbegriff selbst noch weiterer Klärung bedarf. Vollbeweisend für 
die subjektivistische Auffassung ist aber die Feststellung, daß — ähn- 
‚lieh wie zwischen objektiv-geometrischem Lagewert und subjektiv- 
physiologischem Funktionswert der ElementedesSehorgans — so zwischen 
den einfachen arithmetischen Schwingungsverhältnissen, die man seit 
alters als „harmonische‘‘ bezeichnet und förmlich zahlenmystisch ge- 
deutet hat (so schon die Pythagoräer), und den faktischen Schwingungs- 
zahlen, welche Empfindungen von charakteristisch abgestuftem Ver- 
schmelzungsgrade auslösen, deutliche Verschiedenheiten, merkliche Dis- 
krepanzen bestehen. Es ergeben sich (nach Stumpf und M. Meyer): 


objektiv-physikalisch subjektiv-physiologisch 
als Oktav 300 : 600 300 : 602 
bzw. 1:2 Vergrößerung bis + 2 ganze Schwingungen, 

als Quint 2:3 relativ stärkste Vergrößerung verlangend 
als große Terz 480 (bis 600) : 600 (bis 750) 480 (bis 600) : 601 (bis 752) 

4:5 Vergrößerung mindestens +1 S, 
als kleine Terz 375 (bis 480) : 450 (bis 576) . 375 (bis 480) : 448,3 (bis 574,3) 

5:6 Verkleinerung: — 1,7 S. 


Demzufolge besteht weder ein Erkennen der Schwingungszahlen 
noch ein Wahrnehmen der Schwingungszahlenverhältnisse, ja nicht 
einmal ein einfach paralleles Reagieren auf diese. 

Unbestreitbare Diskrepanzen oder Inkongruenzen ergeben sich auch 
auf dem Gebiete des Raumsinnes des Ohres — also zwischen objektiv- 
geometrischer Lage oder Richtung der Schwingungsquelle und sub- 
jektiv-empfundener Lage oder Richtung der Gehörseindrücke. 

Auf das nachdrücklichste sei betont, daß nicht etwa ‚künstliche‘ 
Beobachtungsbedingungen die Diskrepanzen als „Irreführungen des 
natürlichen Erkennens‘‘ schaffen, sondern sie nur rein hervortreten 
lassen. 

Kurz, auf allen Spezialgebieten der Sinnesphysiologie sehen wir 
— ebenso wie auf dem Gebiete der Psychologie und Erkenntnistheorie — 
die subjektivistische Auffassung siegreich vordringen und sich als 
fruchtbar erweisen. 


II. Übersicht von optischen Fundamentalbeobachtungen 
zu Gunsten der exakt-subjektivistischen Auffassung. 


Es muß hier genügen eine Reihe von bekannten optischen Funda- 
mentalbeobachtungen anzuführen, welche zu Gunsten der exakt-sub- 
jektivistischen Auffassung sprechen. 
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1. Von der Vollwertigkeit der Schwarzempfindung, von 
ihrer Entstehung auf dem Wege des Simultankontrastes üßerzeugen 
uns Versuche am Heringschen Lochschirm oder Lochkasten, an dem 
eine ganz schwach durchleuchtete Öffnung je nach Sichtbarmachung 
des umgebenden Weißschirmes schwarz, nach Verdunkeln des umgeben- 
den Schirmes hell erscheint. Analoges gilt von der Erscheinungsweise 
eines Scheibchens aus Graupapier mittlerer Helliskeit auf einer Serie 
von farblosen Papieren verschiedener Helligkeit (Heringsche Skala). 

Wir überzeugen uns hierbei, daß wir Schwarz sogar an solchen 
Stellen zu empfinden vermögen, welche durch ein mäßig intensives Licht 
erregt werden — also bei alleiniger Wirksamkeit desselben mäßig hell 
erscheinen. Einer und derselben objektiven Lichtstärke entspricht hier 
durchaus nicht immer eine und dieselbe subjektive Helligkeit. — Auch 
bei Beobachtung der Machschen Stufenscheiben wird im Sehorgan 
Schwarz durch daneben stehendes Weiß als eine Nebenwirkung hervor- 
gerufen, als Sekundäreffekt induziert; jeder der zunehmend helleren 
Ringe erscheint an jenem Rande dunkler, welcher an den helleren 
Nachbarring grenzt. — Die Sherringtonschen Flimmerscheiben (beispiels- 
weise Ring aus 180° Schwarz + 180° Weiß auf einem Grund von 180° 
Weiß + 180° Schwarz), zeigen endlich, daß der rhythmische Wechsel 
von kontrastiv ‚vertieftem‘‘ Schwarz und von nicht kontrastiv „gedrück- 
tem‘“ Weiß stärkeres und bei zunehmender Rotationsgeschwindiskeit 
später verschwindendes Flimmern hervorruft als der Wechsel von nicht 
kontrastiv vertieftem Schwarz und von kontrastiv gedrücktem Weiß. 
Auch ist der Charakter (die ‚‚Helligkeit‘“) des Flimmerns ein anderer, 
wenn das kontrastiv vertiefte Schwarz vorangeht und das nicht kon- 
trastiv gedrückte Weiß nachfolst, als wenn das Umgekehrte statt- 
findet. 

2. All die Erscheinungen des farbigen Simultankontrastes 
zeigen uns, daß ebenso wie Weiß indirekt in der Umgebung Schwarz 
hervorruft, so daß die Schwarzkomponente im dauernden subjektiven 
Eigengrau verstärkt wird, hier Grün Rot induziert und umgekehrt, 
Gelb Blau induziert und umgekehrt. 

Als Nutzleistung des farblosen wie des farbigen Simultankontrastes 
ergibt sich eine schärfere Abgrenzung der Gesichtseindrücke. 
Das diese für das Lesevermögen geradezu entscheidend ist, hat E. He- 
ring durch folgende hübsche Demonstration gezeigt: Die mittleren 
Zwischenräume zwischen weißen Buchstaben auf weißem Grunde sind 
schwarz ausgefüllt, während nach oben und unten keine Grenze zwischen 
Buchstaben und Grund gezogen ist. Trotz der scharfen Abgrenzung 
nach rechts und links ist — infolge des bloßen Mangels einer solchen 
nach oben und unten — ein Lesen fast unmöglich. Dasselbe erfolgt 
hingegen überraschend und sofort, sobald ein schwarzer Rahmen über 
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die Probe geschlagen wird, der nach oben und unten abgrenzt. Um wie 
viel mehr müßte das Lesen gestört sein, wenn die scharfe Abgrenzung 
der Buchstaben nach allen Seiten hin aufgehoben würde. 

3. Das Purkinjesche Phänomen, d.h. das Farbloserscheinen 
(in geänderter Helligkeit) sog. farbiger Lichter von mäßiger Intensität ° 
bei dunkel adaptiertem Auge läßt uns eine Doppelwirkung derselben 
Lichter, eine farblose neben einer farbigen, auf das farbensehende Auge 
‚erschließen. Ebenso beruht das sehr angenäherte Zutreffen der Glei- 
chungen eines typischen Totalfarbenblinden für den dunkeladaptierten 
Farbentüchtigen wie Rot-Grünblinden auf dem isolierten Hervortreten 
der adaptativ gesteigerten Weißerregbarkeit bzw. der sog. Weißvalenz 
der Lichter, während der zweite, der farbige Reizeffekt noch fehlt oder 
unmerklich bleibt. 

Für den subjektiven Charakter der Teilwirkungen farbiger Lichter 
ist speziell der Wechsel an Farbenton, Sättigung und Nuance bei Ände- 
rung der Lichtintensität beweisend (vgl. das oben Bemerkte). 

4. Die subjektiv-physiologische Begründung der Orts- 
und Raumempfindung unseres Auges wird speziell dargetan durch 
den Nachweis von Diskrepanzen oder Inkongruenzen, d.h. Abwei- 
chungen von subjektivem Lage- oder Größenwert bzw. dessen objek- 
tivem Äquivalent und von objektivem Lage- oder Größenwert. Der 
Kundtsche Teilungsversuch, mit einem Auge ausgeführt, zeigt uns das 
Ungleichausfallen der beiden Halbstrecken — gleichgiltig ob eine hori- 
zontale oder vertikale Strecke mittels der stets verfolgten Spitze geteilt 
wird. Exakte bezügliche Messungen, welche das reguläre Größeraus- 
fallen der nach der Schläfe zu gelegenen, nach der Nase zu abgebildeten 
Hälfte dartun, gestattet der Streckentäuschungsapparat (A. Tscher - 
mak). Die Hering-Hillebrandsche Abweichung des Längshoropters vom 
Vieth-Müllerschen Kreise, welcher durch den fixierten Punkt und den 
mittleren Knotenpunkt beider Augen läuft, beruht gerade auf der 
Diskrepanz an Teilung einer horizontalen Strecke (M. Frank und 
Tschermak). Beim Heringschen Stab- oder Lotversuch oder an dessen 
Modifikation in Gestalt des Tschermakschen Nadelstereoskopes löst 
man die Aufgabe, die Stäbe, Lothe oder Nadeln in eine scheinbare Ebene 
einzustellen, weder durch Einstellung in eine objektive Ebene (objektiv 
richtig) noch durch Einstellung in den Fixierpunkt-Knotenpunkt-Kreis 
(„„dioptrisch-konstruktiv richtig‘), sondern durch Einstellung in die 
schwächer gekrümmte Fläche des wahren Längshoropters (objektiv und 
dioptrisch-konstruktiv unrichtig, aber subjektiv zutreffend). Grob 
schematisch kann diese Fläche, welche den geometrischen Ort der 
„breitenkorrespondent‘“ (bzw.ohne Querdisparation)abgebildeten Außen- 
punkte und damit das objektiv-geometrische Äquivalent zur subjek- 
tiven „Kernebene‘ darstellt, auf etwa 30cm Beobachtungsdistanz 
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konstruiert werden, wenn man durch den Fixierpunkt einen Kreis 
von 30 cm Radius um den Halbierungspunkt der Basallinie als Zentrum 
schlägt. 

Von der Abweichung des scheinbaren Gleichhoch (bzw. seines objek- 
tiven Äquivalents) vom wirklichen Gleichhoch mit den Augen kann 
man sich leicht in folgender Weise überzeugen. Man stellt den horizontal 
gehaltenen Zeigefinger der rechten Hand auf scheinbar gleichhoch ein, 
während man mit der linken Hand den Hut dahinter hält; dann zieht 
man den Hut weg und bemerkt, daß der Finger im Vergleich zum 
„Horizont“ (am reinlichsten zum Horizont des Meeres) deutlich zu tief 
steht. 


III. Schlußbetrachtung. 


All diese hier nur summarisch in Erinnerung gerufenen Fundamen- 
talbeobachtungen erweisen jedenfalls unsere Grundthese, daß die phy- 
siologische Einrichtung unserer Sinnesorgane weitgehend bestimmend 
ist für die Beschaffenheit unserer Sinnesempfindungen, bzw. diesen 
einen subjektiven Charakter aufprägt. Angesichts dieses Ergebnisses 
mag sich mancher von der Gegenfrage bedrückt fühlen: wie ist aber nun 
unsere doch unbestreitbare Orientierung über das Reflexions- und Ab- 
sorptionsvermögen der Außendinge für Licht sowie über ihre Lage im 
Außenraume möglich und verständlich, wenn uns die Sinnesorgane kein 
Erkennen und Wahrnehmen vermitteln, sondern bloß in einer wesent- 
lich subjektiv bestimmten Weise reagieren ?! 

Darauf ist zu antworten, daß gerade die Orientierung, d.h. das 
Wiedererkennen der Außendinge auf Grund einesrelativ ständigen Wertes 
an subjektiver Helligkeit und Farbe unter den Verhältnissen des prak- 
tischen Lebens gerade durch bestimmte physiologische Einrichtungen erst 
möglich ist. Während beispielsweise das Tageslicht in der Dämmerung 
physikalisch wesentlich anders zusammengesetzt ist und weit schwächer 
ist als etwa mittags beireinem Himmel, erscheinen uns doch die gleichen 
beleuchteten Gegenstände immer wieder — sehrangenähert — von gleicher 
Helligkeit und Farbe. Es ist dies eine Folge eines ‚„Mitgehens unseres 
Auges‘, d.h. der Adaptation oder automatischen Erregbarkeitsab- 
stufung unseres Auges, das bei Reizabschluß durch sog. Dunkeladapta- 
tion bis zu einem gewissen Maximum empfindlicher wird, bei Zunahme 
der Allgemeinbeleuchtungsstärke durch sog. Helladaptation entspre- 
chend minder erregbar wird (E. Hering). Ein direktes oder wahres 
Erkennen der physikalischen Beschaffenheit des Lichtes würde gar nicht 
dem praktischen Zwecke dienen können, von denselben Objekten immer 
wieder angenähert dieselben Eindrücke zu gewinnen und ihnen darauf- 
hin — eigentlich mit Unrecht — charakteristische ‚‚Eigenhelligkeit“ und 
„„Eigenfarbe‘‘ zuschreiben und sie daraufhin wiedererkennen zu können. 
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Umgekehrt würden alle Außendinge eine weitgehende Veränderung mit 
Wechsel der Beleuchtung erfahren!). — In analoger Weise täuscht uns 
der Kontrastvorgang im Auge Minimalflächen oder Punkte und scharfe 
Konturen vor, während tatsächlich die physikalische Reizverteilung 
oder dioptrische Bilderzeugung auf der Netzhaut — speziell infolge der 
Inhomogenität der optischen Medien — eine sehr unvollkommene, un- 
scharfe oder astigmatische ist. Nur durch das physiologische Korrek- 
tionsmittel des Kontrastes wird eine Einengung und scharfe Begrenzung 
des Erregungsvorganges in der empfindenden Endstation (funktionelle 
Stigmatik in der psychophysischen Sphäre) herbeigeführt und der prak- 
tische Zweck erreicht: Punkte, Konturen zu sehen und daraufhin Formen 
wieder zu erkennen, Schriftzeichen lesen zu können. 

Ja, wir können jetzt schon das Paradoxon aussprechen: Wahrhafte 
physikalische Erkenntnisinstrumente würden uns im praktischen Leben 
gar nichts nützen; unsere Orientierung wäre dabei sehr geschädigt, ja 
unmöglich gemacht. Hingegen sind die in einer eigenen physiologischen 
Empfindungssprache reagierenden (speziell auf dynamische Reize oder 
Energieverschiebungen als sog. Differenzialreagenten?) ansprechenden), 
mit dem unphysikalischen Vermögen des Kontrastes und der Adaptation 
ausgestatteten Sinnesorgane, wie sie uns eben von der Natur gegeben 
sind, zwar in vieler Hinsicht keine Ideale; sie entsprechen aber doch weit- 
gehend den praktischen Lebensbedürfnissen. Ja, was Feinheit anbelangt, 
können sie es vielfach mit den empfindlichsten Erzeugnissen der Apparat- 
konstruktion, mit den feinsten chemischen Reagenten aufnehmen — so 
ist der zur Erregung in der Netzhaut verwertete Teil des einfallenden 
Lichtes ein minimaler, so veranlaßt bereits eine Menge Jodoform oder 
Moschus den bekannten Geruchseindruck, die etwa der Größenordnung 
einer einzigen Molekel entspricht. In anderen Fällen — und was speziell 
Rezeptionsbreite anbelangt — vermögen physikalische Vorrichtungen 
im Sinne einer Erweiterung unserer Sinne zu wirken (OÖ. Wiener). 
Überdies erweist sich die Leistungsfähigkeit der Sinnesorgane des 

Menschen und der Tiere noch als weit höher bzw. feiner abgestuft, als 
sie im gewöhnlichen Leben beansprucht und ausgewertet wird (A. 
Tschermak). Auf Grund dieser von der Natur bereits mitgegebenen 

!) Man denke nur daran, wie sehr schon die relativ beschränkte Änderung 
der Helligkeitsverteilung im Photogramm eines Blumenstraußes stören kann, 
welches mit einer gewöhnlichen, nicht orthochromatischen Platte gewonnen wurde 
— nämlich der Ersatz von Rot durch Schwarz, von Blau durch helleres Grau. 

2) Solches gilt speziell vom Kalt-Warmsinn, welcher keinen Dauereindruck, 
keine Wahrnehmung des objektiven Temperaturgrades, kein thermometrisches 
Erkennen vermittelt, sondern nur auf hinlänglich rasche Temperaturänderungen 
mit den Empfindungen Kalt oder Warm reagiert, zudem einen variablen Indifferenz- 
punkt an Neutraltemperatur besitzt. Der Temperatursinn ist eben ein Schutz- 


signalapparat, ein Warner vor relativ rascher und weitgehender Temperatur- 
veränderung der Haut bzw. der Umgebung. 
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Anlage, die keinesfalls in früheren Generationen ‚erworben‘ worden 
sein kann, vermag das einzelne Individuum eine weitgehende Übung 
oder Schulung zu gewinnen auf dem Gebiete der Unterscheidung von 
Farbentönen, Sättigungsstufen und Nüancen, von Geräuschen und 
Tönen sowie sonstigen Sinneseindrücken. Eine solche systematische 
Ausbildung oder Verfeinerung der Sinne ist ja eine spezielle Berufs- 
aufgabe jedes Naturbeobachters, jedes Arztes — aber auch des Tech- 
nikers und des Kaufmannes. 

Nicht minder geeignet für die Zwecke der praktischen Orientierung 
erweist sich trotz oder gerade wegen seiner physiologischen Eigentüm- 
lichkeiten der Raumsinn, speziell des Auges. Das Aufrechtsehen bzw. 
der Eindruck ‚oben‘ für die Elemente der unteren Netzhauthälften, 
der Eindruck „unten“ für jene der oberen, der Eindruck „rechts“ für 
jene der linken Netzhauthälften — all dies braucht nicht erst durch eine, 
sei es bewußte, sei es unbewußte Konstruktion erworben oder erlernt 
werden. Vielmehr sind von Geburt auf die Lokalzeichen sozusagen 
unter Berücksichtigung der Bildumkehr im Auge verteilt, wie Beob- 
achtungen an Blindgeborenen beweisen (Schlodtmann); auch der 
Sehnerveneintritt, der sog. blinde Fleck, ist dabei eingerechnet — wie 
dies u.a. seine subjektive Sichtbarkeit unter günstigen Umständen, im 
Gegensatze zu seiner gewöhnlichen Unmerklichkeit, dartut. 

Gewiß ist diese prästabiliert-harmonische oder zweckmäßige Ver- 
teilung der angeborenen Lokalzeichen entsprechend der geometrischen 
Lage der Einzelelemente keine vollkommene. Sonst müßten ja funktio- 
neller Raumwert und geometrischer Lagewert identisch sein, während 
wir doch früher diesbezügliche Diskrepanzen oder Inkongruenzen fest- 
gestellt haben, die wir gerade als Beweismittel für die subjektivistische 
Auffassung des optischen Raumsinnes angeführt haben. So unleugbar 
und theoretisch wichtig diese Abweichungen sind, so entschieden die- 
selben gegen die übliche Verwechslung von ‚Unsicherheit‘ und ‚„Un- 
richtigkeit‘“ (Hillebrand) sprechen, so wenig störend wirken sie beim 
gewöhnlichen, im allgemeinen recht oberflächlichen Gebrauch unserer 
Augen, bei der Benutzung derselben zur räumlichen Orientierung. 
Zudem mindert die koordinierte Beweglichkeit der beiden Augen, das. 
gewöhnliche Wandern des Blickes die Merklichkeit der Diskrepanzen, 
wie sie bezüglich der sog. Breiten- und Höhenwerte der Netzhäute be- 
stehen — ja sie steigert die Annäherung an eine „richtige“ Tiefen- 
lokalisation. So wird die Horopterkurve, d.h. der geometrische Ort der 
korrespondent abgebildeten Außenpunkte bei wanderndem Blick, 
also bei sukzessiver Fixation der einzelnen Punkte noch flacher, als sie 
es schon bei ruhendem Blick ist — infolge der asymmetrischen Lage 
jener äußeren (lateralen, temporalen) und inneren (medialen, nasalen) 
Elemente zum Netzhautzentrum, welche den Eindruck gleichen. Ab- 
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standes vermitteln!). Um so angenäherter erscheinen daher die in einer 
wirklichen oder geometrischen Ebene gelegenen Dinge uns subjektiv 
gleichfalls in einer Ebene. 

In ähnlicher Weise arbeiten wir beim Teilen einer Strecke in der 
Praxis nicht mit einem Auge, das den Teilpunkt fixiert, wie wir das 
beim Kundtschen Teilungsversuche zum Nachweise der Streckendis- 
krepanzen getan haben, sondern mit beiden Augen und noch dazu 
mit wanderndem Blick; aus beiden Momenten resultiert aber eine 
Kompensation des sog. Fehlers. 

Auch beim stereoskopischen oder plastischen Sehen handelt es sich 
nicht um Tiefen-,,‚Wahrnehmung‘“, im wesentlichen auch nicht um 
ein Hinzufügen irgendwelcher sekundärer Daten des Erwerbes, der indivi- 
duellen Konstruktion oder Erfahrung zur elementaren Empfindung, 
nicht um Assoziation und Urteil. Wir können vielmehr mit demselben 
Rechte wie von einer Grau- oder einer Farbenempfindung, so von 
einer Tiefenempfindung, von einem elementaren Eindruck ‚näher‘ 
oder „ferner“ sprechen — besser noch von einer farblosen oder farbigen 
und einer subjektiv-räumlichen bzw. subjektiv-sterischen Qualität 
einer Gesichtsempfindung. Die Tiefenqualität ist durchaus nicht anders 
geartet, etwa komplizierter als die Höhen- und Breitenqualität. Völlig 
zwangläufig — auf angeborener Grundlage — erscheint der Eindruck 
zweier korrespondierender Netzhautstellen in einer und derselben 
subjektiven Richtung zum eigenen Körper bzw. zu einem subjektiven 
Mittelpunkt, dem Zentrum der Sehrichtungen nach E. Hering (bestimmt 
durch das scheinbare Geradevorne, Gleichhoch und Stirngleich des Seh- 
raumes, bzw. durch die äquivalente Längshauptfläche, Querhauptfläche 
und Frontalfläche des Gesichtsraumes). Ebenso zwangläufig vermitteln 
zwei Elemente oder Elementenreihen bzw. Paare von Längstasten der 
Klaviatur beider Augen, welche in Bezug auf funktionellen Breiten- 
wert im Sinne von Nasaldisparation oder Innenverschiedenheit diffe- 
 rieren, den Eindruck ‚‚ferner‘‘ als der Eindruck des fixierten Punktes 
(als die dadurch bezeichnete subjektive Kernebene nach Hering). 
Umgekehrt ist mit gleichzeitiger und gleichartiger Erregung schläfen- 
verschiedener oder temporaldisparater Tasten zwangläufig die Em- 
pfindungsqualität „Näher‘“ bzw. ‚vor der Kernebene‘ verknüpft. — 
Auch auf dem Gebiete des stereoskopischen Sehens bestehen bei relativ 
sroßer subjektiver Bestimmtheit gewisse charakteristische Unrichtig- 
keiten (beispielsweise die scheinbare Abhängigkeit der Horopterkurve, 
richtiger die Abhängigkeit des Eindrucksbildes der Kernfläche von 
der Reizdauer — A. Tschermak und K. Kiribuchi). Auch auf diese 
wirken — wie bereits bemerkt — Augenbewegungen kompensativ, so 


!) Diese Kundt-Hering-Hillebrandsche Diskrepanz wirkt bereits im Sinne 
einer Annäherung von Schein und Wirklichkeit. 
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daß sie für die praktische Orientierung kaum ins Gewicht fallen. Neben- 
bei sei bemerkt, daß die angedeuteten Abweichungen keinerlei stören- 
den Einfluß auf das Zählen und Messen nehmen können, da gerade das 
Wesentliche hierbei in der Wiederholung einer als an sich konstant!) 
angenommenen Einheit besteht — ohne Rücksicht darauf, ob dieselbe 
jedesmal denselben Eindruck auf uns macht, also auch subjektiv 
gleich groß oder verschieden erscheint. 


Auch auf dem Gebiete der absoluten Lokalisation, bezüglich des Er- 
scheinens der Sehdinge zum subjektiven Fühlbilde des eigenen Körpers 
sind Diskrepanzen sehr wohl nachweisbar, welche in erster Linie?) auf 
der Verschiedenheit von myostatischer Gleichgewichtslage oder sog. 
Nullstellung und von kinematischer Primärstellung der Augen beruhen. 
Doch sind auch diese unter den Bedingungen des gewöhnlichen Sehens 
klein genug, um nicht merklich zu stören. Es wird ja nicht durch ein 
sog. Stellungsbewußtsein die jeweilige Lage der Augen wahrgenommen; 
es ergibt sich vielmehr eine charakteristische, doch nicht fixe Ver- 
knüpfung von sog. Spannungsbild (d. h. Verteilung der aktiven Span- 
nung im okulo-motorischen Apparat) und der Empfindung ‚„Gerade- 
vorne“, „Gleichhoch‘, „Stirngleich“. Die myosensorischen, ev. auch 
labyrintären Empfindungswirkungen von gewissen gegensinnigen Kopf- 
und Augenbewegungen kompensieren einander einigermaßen (so für 
das „Gleichhoch‘“ Hebung des Kopfes und Senkung der Augen wie 
auch umgekehrt — M. H. Fischer)?). Die Folge hiervon ist innerhalb 
gewisser Grenzen und mit einer gewissen Annäherung ein Verhalten des 


Menschen, ‚als ob‘ er — wenn auch mit einer charakteristischen Ab- 
weichung, die sich allerdings nicht einfach mathematisch in einem Kor- 
rektionsfaktor erfassen läßt — die objektiv -geometrische Lage der 


Außendinge bzw. das objektive Rechts-Links oder Geradevorne (Kopf- 
median), das objektive Oben-Unten oder Gleichhoch, das objektive 


!) Vorbehaltlich der kinetischen Relativität der physikalischen Raum- und 
Zeiteinheiten im Sinne Einsteins — Zudem betreffen die sog. Diskrepanz- 
messungen tatsächlich nicht subjektive Werte, sondern charakterisieren diese 
nur zahlenmäßig durch entsprechende objektive Äquivalente. Es wird dabei 
etwas subjektiv ausgezeichnetes Objektives mit etwas geometrisch ausgezeich- 
netem Objektivem in messenden Vergleich gesetzt. Daraufhin sprechen wir 
beispielsweise von Abweichung des scheinbaren Geradevorne vom wirklichen, 
d. h. von der Medianebene des Kopfes bezw. von der die Basalstrecke der 
Augen rechtwinkelig halbierenden Ebene. 

2) Daneben kommt in Betracht, daß, wie weiterhin oben bemerkt wird, 
objektives Spannungsbild und myosensorische Valenz nicht einfach parallel 
gehen, und daß die Kompensation von Kopfstellung und Valenzbeeinflussung 
unvollkommen ist. 

®) S. dessen Abhandlung: Messende Untersuchungen über das scheinbare 
Gleichhoch, Geradevorne und Stirngleich. Pflügers Arch. f. Physiol. 188, 4/6, 
1921 (im Druck). Nee. 
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Vorne-Hinten oder Stirngleich wahrnehmen oder erkennen würde. Ein 
solches angenähertes „Als-ob-Erkennen‘“, welches noch durch besondere, 
den Diskrepanzen entgegenwirkende physiologische Einrichtungen unter- 
stützt wird, ist und bleibt jedoch grundverschieden, nicht bloß graduell 
different von einem wirklichen Erkennen und Wahrnehmen! 

So führt uns auch auf dem Gebiete des optischen Raumsinnes eine 
eingehende kritische Analyse zur Ablehnung eines direkten Erkennens 
und Wahrnehmens, vielmehr zur Feststellung eines subjektiv-räum- 
lichen Reagierens — ganz analog dem farblosen oder farbigen Rea- 
sieren. Trotz des Nichterkennens und Nichtwahrnehmens des Außen- 
raumes gestattet uns jenes subjektive Reagieren — dank einer praktisch 
zureichenden Harmonie von Lokalzeichen und Lagewert, von Sub- 
jektiv-Physiologischem und Objektiv-Geometrischem — doch eine 
Orientierung im Außenraume durch das Auge, dessen Leistung auch 
hier eine sehr erhebliche Feinheit und Übungsfähigkeit aufweist. 

Übrigens sei mit der Betonung des Nativismus keineswegs die Be- 
deutung der Erfahrung, des individuellen Erwerbes verkannt. ‚Gerade 
auf dem Gebiete des Raumsinnes spielen eine Fülle empirischer Motive 
herein (so schon von E. Hering betont). So sind wir, wie erwähnt, 
bezüglich der optischen Lokalisation nach Höhe, Breite und Tiefe zu 
einer strengen Scheidung angeborener Ordnungswerte und empirisch 
weitgehend beeinflußter Größenwerte gelanst (A. Tschermak). 

Mit der prinzipiellen Erschließung einer angeborenen Grundlage 
für die physiologische Reaktionsweise. unserer Sinnesorgane sehen 
wir uns unleugbar vor das große Problem einer sozusagen vorsehenden, 
die praktischen Bedürfnisse eingehend berücksichtigenden Zweck- 
mäßigkeit, einer prästabilierten Harmonie im Sinne von Leibniz 
gestellt. An diesem Ergebnisse kann uns der Nachweis gewisser 
Unvollkommenheiten der Sinnesorgane nicht irre machen, wie sie 
bei gewachsenen, individuell variierenden, von den mannigfachsten 
Faktoren beeinflußten Apparaten unvermeidlich, ja notwendig sind. 
Doch hat der Physiologe als Naturforscher das Problem der prästabi- 
lierten Harmonie oder Teleologie dem dafür zuständigen Philosophen 
zu überlassen! 

Vielmehr sei nochmals zu unserem eigentlichen Gegenstande zu- 
rückgekehrt, um noch einige allgemein-physiologische Ausblicke zu ge- 
winnen. Gewiß hat die Sinnesphysiologie schon an sich genug Wert 
und Reiz, doch bietet sie zugleich die wertvollsten Anregungen zu all- 
gemeinen Mutmaßungen und Schlüssen für das Gebiet der Erregungs- 
lehre überhaupt und zwar auch für alle jene Fälle, wo dem Reize wohl 
ein physiologischer Einfluß — sei es Erregung, sei es Zustandsbe- 
dingung —, nicht aber ein psychischer Endeffekt, eine Empfindung 
zukommt. Wird nicht die allgemeine Nutzanwendung des Begriffes 

Pflügers Archiv f. d. ges. Physiol. Bd. 188. ) 
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der spezifischen Energie sowie der Adaptation als automatischer Regu- 
lierung der Erregbarkeit, die Verallgemeinerung der Scheidung von 
Reiz und Zustandsbedingung, Erregung oder Alteration und Zustand 
oder Tonus (im allgemeinen Sinne genommen!) uns durch sinnesphysio- 
logische Erfahrungen förmlich aufgedrängt ? 

In Wirklichkeit lehrt uns zunächst gerade die Sinnesphysiologie, 
daß das Fundament alles Forschens über die Beziehung von lebender 
Substanz und Außenwelt, der Reizlehre überhaupt die klare und folge- 
richtige Scheidung!) von Reiz und Erregung bzw. Empfindung, von 
Physik und Physiologie bzw. Psychologie ist. 

Gleichsetzen, Verwechseln und Mengen hat hier allezeit der Wissen- 
schaft nur geschadet. So hatte Goethe vom physiologisch-psycholo- 
gischen Standpunkt recht, als er das Weiß ‚einfach‘ nannte; er irrte 
durch den Parallelschluß von der Erregung bzw. Empfindung auf den 
physikalischen Reiz, auf die Natur des Lichtes. Newton hatte voll- 
kommen recht, als er als Physiker die komplexe Natur, die Gemischtheit 
des weiß erscheinenden Tageslichtes erkannte; unrecht hatten die New- 
tonianer mit dem Parallelschluß auf eine zusammengesetzte Natur des 
physiologischen Erregungsprozesses der Weißempfindung. Und ebenso 
unrecht haben neuere Physiker, welche Wellenlänge und Farbenton 
identifizieren bzw. für zwangläufig verkoppelt halten, oder das Problem 
der Gegenfarbigkeit, der sog. Komplemenz bestimmter Lichtarten 
physikalisch erfassen wollen. Unrecht haben aber meines Erachtens 
ebenso Physiologen und Psychologen, welche heute noch die Natur 
des Schwarz als einer echten Empfindung, bzw. als Sekundärefiekt 
gleichzeitiger Weißerregung verkennen und heute noch von einer der 
Stärke des Lichtreizes parallel gehenden Empfindungsintensität spre- 

1) Gewiß bedarf die geforderte klare und folgerichtige Scheidung von Reiz 
und Reizeffekt, von Objektivem und Subjektivem, von Physik und Physiologie 
auch des sprachlichen Ausdruckes. Es gilt entweder bestehenden Ausdrücken einen 
verschiedenen Sinn zu unterlegen oder neue Bezeichnungen zu schaffen, wobei 
allerdings leicht zu weit gegangen werden kann. Schon heute ist es — zum Teil 


im Anschluß an E. Hering — in weiteren Kreisen üblich, beispielsweise folgende 
Scheidungen zu machen, die nur allgemeiner angenommen werden sollten. 


objektiv, physikalisch: subjektiv, physiologisch u.. psychologisch: 
Photik Optik (physiologische) 
Phonik Akustik 
Thigmik Haptik 
Außendinge Sehdinge 
Gesichtsraum Sehraum 
Richtungslinien Sehrichtungen 
Licht von bestimmter Gesichtsempfindungen von bestimm- 
Wellenlänge tem Farbenton, Sättigungs- und 
Nuancenwert 
Schallschwingung von Tonempfindung von bestimmter 


bestimmter Frequenz Höhe 
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chen, oder auf Grund der Erfahrungen bei physikalischer Mischung be- 
stimmter farbig erscheinender Lichter eine analoge Addition farbiger 
Grundempfindungen oder Komponenten (nach dem Vorgange von 
Young -Helmholtz) annehmen. Immer wieder liegt der Fehler in 
der Gleich- oder Parallelsetzung von Reiz und Erregung, von Physi- 
‚ kalischem und Physiologischem ! 

Bei kritischer, durch sinnesphysiologische Beobachtungen ge- 
schulter Analyse gelangen wir auf dem Gesamtgebiete der allgemeinen 
Reiz- und Erregungslehre zu der hier nur ganz kurz formulierten Er- 
kenntnis, daß die Erregung (bzw. ihr psychisches Korrelat: die Empfin- 
dung) sowohl von physikalischen wie von physiologischen, ev. auch 
von psychologischen Faktoren bestimmt wird. Sie stellt eben nicht bloß 
eine Funktion der physikalischen Qualität, Intensität, Dauer und 
Verlaufsform des Reizes dar, sondern auch eine Funktion der spezifischen 
Energie (gegeben durch die systematische Spezifizität wie durch die 
Differenzierungsspezifizität), des jeweiligen Zustandes des gereizten Or- 
‚gans, evtl. auch der in demselben bestehenden Kontrastwirkung. Unsere 
Sinnesorgane erweisen sich — analog jenen der Tiere — nichtals Instru- 
mente des Wahrnehmens und Erkennens, sondern zunächst als Behelfe 
der praktischen Orientierung. Allerdings benutzen wir sie, veranlaßt 
von unserem immanenten, elementaren Wahrheitsbedürfnis, zugleich 
als „indirekte“ Beobachtungs- und Untersuchungsinstrumente. Nicht 
mit Zuleitungsröhren für Außenenergien, sondern mit Transformatoren, 
besser noch mit Detektoren oder Alarmsignalen dürfen wir die Sinnes- 
organe vergleichen. Weder sind die Reizvorgänge, speziell die Lichtschwin- 
gungen, in unserem Gehirn oder Bewußtsein, noch sind die Empfin- 
dungen, so die Farben und Töne, in der Außenwelt. In beiden Fällen 
würde nicht das erreicht, was durch die Scheidung beider Gebiete er- 
zielt wird: die praktische Orientierung entsprechend den Bedürfnissen 
des Alltags)! 

Die gegebene Darstellung und Begründung des exakten Subjektivis- 
mus in der neueren Sinnesphysiologie möge zu der Erkenntnis beitragen, 
daß diesem Standpunkt volle wissenschaftliche Berechtigung und hohe 
Fruchtbarkeit zukommt, daß er keineswegs grund- und uferlos ist, 
_ wie der inexakte, agnostische Subjektivismus, der vollständige ‚‚Idealis- 
mus‘ oder Skeptizismus gewisser Philosophen, speziell Fichtes, es 
war. Mit dem letzteren hat der exakte Subjektivismus — irreführender- 
weise! — höchstens einen Teil seines Namens gemein. Diese Auffassung 
ist keine „Nachtansicht‘“ gegenüber dem Objektivismus als ‚natürlicher 


1) Spezifische Energie sei als „Konstitutionsbestimmtheit‘‘ von Reaktionen 
definiert— daneben besteht eine „Zustandsbestimmtheit“ und evtl. (bei den als 
Mosaike funktionierenden Sinnesorganen) eine „Umgebungsbestimmtheit“. — 
An neuerer philosophischer Literatur sei verwiesen auf die Erörterungen bei Balzer, 
Geyser, Petzoldt, Gründer, Brühl. 
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Ansicht der Dinge“ oder als „Tagesansicht“ (Fechner). Der exakte, 
physiologisch begründete Subjektivismus löst nicht „das Objektive 
ins Subjekt auf“, er führt auch nicht zum vollständigen ‚Idealismus 
und Skeptizismus!‘“). Für ihn ist nicht ‚die Sonne ein finsterer Ball“ 
und lügen nicht „die Blumen und Schmetterlinge ihre Farben, die 
Geigen ihren Ton“ (Fechner). Vielmehr reagieren wir nach dieser, 
Auffassung auf die objektiven Reize dieser objektiven Reizquellen 
mit physikalisch wie physiologisch bestimmten subjektiven Empfin- 
dungen. Der exakte physiologische Subjektivismus entspricht eben 
voll und ganz der Praxis des Lebens! 


1) Eine „formale Objektivität‘ wird vom exakten Subjektivismus wohl den 
an sich unerkennbaren Außendingen, nicht aber den Sinnesqualitäten zuerkannt; 
diesen kommt nur „fundamentale oder ursächliche Objektivität“, d. h. physio- 
logische Verursachung zu. (Vgl. die analoge philosophische Auffassung H. Grün- 
ders und seine Aufstellung einer in der Empfindung gegebenen Qualitas sensi- 
bilis.) Hingegen betrachten auch noch neuere Vertreter der objektivistischen 
Auffassung die Sinnesqualitäten als ‚formal objektiv‘‘ — wenigstens „in- 
soweit sie unter den von der Natur geforderten und gewollten Bedingungen dar- 
gestellt werden‘, wobei Irrtümer nur resultieren sollen, wenn diese Bedingungen 
nicht erfüllt sind (Gredt). Als neuere Vertreter des Objektivismus oder Realis- 
mus seien neben gewissen Neuscholastikern (Lescher, Willems, Boetzkes, 
Michelitsch, Gredt u. a.) speziell englisch-amerikanische Philosophen genannt 
wie Bousangquet (als Vertreter des sog. physikalischen Realismus) und Strong, 
der Franzose A. Farges, aber auch deutsche Autoren wie E. L. Fischer, Frisch- 
eisen - Köllner, H. Ostler, E. Study, welche mehrfach geradezu die meines 
Erachtens ganz unhaltbare Annahme einer Umwandlung inadäquater Reize in 
adäquate innerhalb der Sinnesorgane vertreten, so von Stoß oder Elektrizität 
in Licht innerhalb des Auges. 


Über einen Apparat (Justierblock) zur subjektiven Bestimmung 
der Pupillardistanz und zur Festsetzung der Stellung der 
Gesichtslinien. 


Von 
Armin Tschermak, Prag. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 11. Dezember 1920.) 


Bei messenden Versuchen mit binokularem Sehen, speziell bei Unter- 
suchungen über Diskrepanzen zwischen dem objektiv-geometrischen 
Lagewert und dem subjektiv-räumlichen Funktionswert bzw. seinem 
objektiven Äquivalent, bedarf es einer exakten Festsetzung der Stellung 
der Gesichtslinien. 

Eine solche beinhaltet einerseits eine Bestimmung der Pupillar- 
distanz, besser der Länge der Basalstrecke (b in Abb. 1), andererseits 
eine Kennzeichnung der Pa- 
rallel- und Wagrechtstellung 
der Gesichtslinien (L/ L, 
— L\ L3), ferner der sagit- 
talen Halbierungsebene der 
Basalstrecke (E, E, bzw. 
L, LZ,), endlich einer dazu 
senkrechten frontalen Ebene 
(E,E, bzw. L,L,). Es ist 
zweckmäßig, gleichzeitig — 
unter Festhalten des Kopfes 
an einem geeigneten Gebiß- 
halter — die Gesichtslinien 
bzw. die beiden Augen in 
Primärstellung zur Orbita zu 
bringen und durch Heben- 
Senken bzw. Neigen des 
Kopfes um eine quere Achse 
es dahin zu bringen, daß 
die primär gestellten Gesichtslinien zugleich in einer wagrechten Ebene 
laufen. Ist dies erreicht, so kann sowohl die Augenstellung als (genau) 
„Primär-wagrechte‘ wie die Kopfstellung (angenähert) als mittlere oder 
„primäre“ bezeichnet werden. 
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Abk. 1. 
Schema der Festsetzung der Stellung der Gesichtslinien. 


22 A. Tschermak: Über einen Apparat (Justierblock) zur subjektiven Bestimmung: 


Einen den eben formulierten Forderungen entsprechenden Uni- 
versal- Kopf- bzw. Gebißhalter habe ich bereits seinerzeit!) be- 
schrieben; seither habe ich noch einen vereinfachten solchen in sehr 
solider Ausführung angegeben, der in einer späteren Institutsarbeit 
beschrieben werden wird. Zur Aufsuchung der (kinematischen) Primär- 
stellung, welche keineswegs mit der myostatischen Gleichgewichtslage 
oder soz. Nullstellung identisch zu setzen ist, verwenden wir die Heringsche 
Nachbildmethode, d.h. ein grellrotes rechtwinkeliges Kreuz auf einer um 
eine anteroposteriore Achse drehbaren Weißscheibe, dessen einer Balken 
baldindiesen, bald in jenen der Radianten eingestellt werden kann, welche 
auf dem stabilen Umgebungsgrunde sorgfältig ausgezogen sind. Bei 
Erreichtsein der primären Ausgangsstellung des Auges verharrt das 
Nachbild beim Durchwandern jedes einzelnen Radianten genau in 
demselben bzw. senkrecht dazu, ohne also eine Drehung gegen den- 
selben zu erfahren. 

Zur subjektiven Bestimmung der Pupillardistanz oder besser der 
Basalstrecke bediene ich mich seit längerem eines Nadelschiebers, 
welcher das bereits von Hering u. a. benützte Prinzip der Nadel- 
kennzeichnung beider Gesichtslinien verwertet. Derselbe trägt zwei 
genau senkrecht und parallel eingesetzte Nadeln, von denen die eine 
am Nullpunkte einer Skala feststeht, die andere hingegen auf einem 
mit Nonius versehenen Schieber längs der Skala zu verrücken ist. Beide 
Nadeln werden entweder simultan (beim Blick in die Ferne) oder 
sukzessiv (so bei Schielenden) genau auf‘ Punktförmigerscheinen ein- 
gestellt — als Beweis des Stehens der Nadeln in den Gesichtslinien und 
der Tragplatte senkrecht dazu. Diese subjektive Beobachtungsweise 
ist von der Größe des Winkels & bzw. y des Auges ganz unabhängig, 
gestattet auch eine Anwendung bei Schielenden, soweit sie wenigstens 
für einige Zeit alternierend fixieren können, bietet endlich erhebliche 
Genauigkeit — speziell wenn die Punktuelleinstellung durch zweck- 
mäßige Beleuchtung des Nadelschiebers von vorne her und durch Ver- 
zeichnetsein eines Kreises um den Nadelfußpunkt herum unterstützt 
wird. 

Dasselbe Prinzip ist nun bei der Konstruktion des Justierblockes 
(Abb. 2) verwendet. 

Derselbe besteht aus einem genau rechtwinklig-parallelipipedischen, massiven 
(höchstens zur Erleichterung etwas ausgenommenen) Metallstück von 18cm 
Breite, 5em Höhe und 5cm Tiefe, welches an der Stirnfläche die Vorrichtung 
zur manuellen Verschiebung der einen konischen Nadel gegen die andere, fest- 


stehende trägt (beide Nadeln 3,5 cm lang, an der Basis 1 mm stark). Der Nonius 
am Schieber gestattet, wie gesagt, eine Ablesung auf Zehntelmillimeter. Die ge- 


1) A. Tschermak, Beschreibung einiger Apparate (Koordinatenmesser, Uni- 
versalkopfhalter, Visierlot, Streckentäuschungsapparat, Überlaufpipette, Rippen- 
trichter). Arch. f. d. ges. Physiol. 119, 29—38. 1907. 
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naue Einstellung der beiden parallelen Nadeln in eine wagrechte Ebene und in 
senkrechte Richtung zur Basallinie wird erreicht durch seitliche Verschiebung, 
sowie durch feine Drehung des Justierblockes um eine lotrechte, ferner um eine 
quere und um eine anteroposteriore Achse, welche an einem geeigneten Tragstativ!) 
manuell vorgenommen wird. Dabei wird die Wagrechtstellung des Blockes an 
einer empfindlichen Dosenlibelle (DL) an der oberen Fläche und noch an einer 
genau justierten Röhrenlibelle ( RL) auf einer oder beiden Seitenflächen des Blockes 
kontrolliert. 

Die Primärstellung der Gesichtslinie markiert man mit einer Zeigernadel, 
die entweder von einem gesonderten Stativ getragen wird, oder zweckmäßiger — 
analog zum Helmholtzschen Visierzeichen — an einer Bleischlange angelötet, 
mittels eines Konusstopfens in eine Bohrung des auswechselbaren Beißbrettes 
am Gebißhalter eingesteckt wird, so daß sie bequem mit dem Beißbrette über- 
tragen werden kann. Die Aufgabe, die primär gestellte Gesichtslinie nun wag- 


Abb. 2. Justierblock nach A. Tschermak. 


recht einzustellen, löst man in der Weise, daß man den Kopf am Gebißhalter 
so weit nach vorne oder rückwärts neigt und zugleich den Gebißhalter oder den 
Justierblock so weit hebt oder senkt und seitlich verrückt, bis endlich jede der 
beiden Nadeln des Justierblockes genau punktförmig erscheint und die Spitze 
der einen und die Spitze der Primärzeigernadel genau hintereinander fallen. (Man 
kann auch ganz gut zwei Zeigernadeln verwenden.) 

Ist der Justierblock in der angegebenen Weise eingestellt worden, so gestattet 
das Aufhängen von je zwei Loten in der Gesichtslinie des rechten Auges (Z| L3 in 
Abk. 1), sowie des linken Auges (L/’ L}/) vor und hinter dem Block — eingestellt 
auf Grund von Visieren — die „Übertragung“ auf ein an der Tischfläche aufge- 
spanntes Millimeternetz. Ebenso ist die Projektion der objektiven Sagittalebene, 
d. h. die Basalstrecke halbierenden Ebene (Z, E,) leicht durchführbar und 
zwar auf Grund des Aufhängens von zwei Loten (Z, ZL,) hinter und vor dem Block 
— entsprechend dem Halbierungspunkte der Nadeldistanz — erleichtert durch 
eine die Ränder des Justierblocks einfassende Millimeterteilung. Ferner lassen 
sich auf Grund von Visieren über die beiden Spitzen am Justierblock zwei Lote 
(L,L,) aufhängen, welche eine zu den lotrechten Gesichtslinienebenen bzw. zur 
Sagittalebene genau senkrechte Frontalebene bezeichnen. Man kann demnach 
mittels des Justierblockes — nebst Ermittlung der Pupillardistanz — drei cha- 
rakteristische Hauptebenen festlegen und je zwei davon auf ein wagerechtes Meß- 
.netz und auf einen lotrecht-frontalen Hintergrund projizieren. — Zur Ablesung 


. 1) Der Justierblock gestattet ein Einschrauben der Tragstange entweder 
an einer Seitenfläche oder an der Hinterfläche oder an der Basis. 


34 A.Tschermak: Apparat zur subjektiven Bestimmung der Pupillardistanz usw. 


der Stelle des Millimeternetzes, über welcher ein Lot steht, benütze ich nunmehr }) 
zwei genau senkrecht zueinander und zur Meßfläche aufgestellte Spiegelglas- 
streifen, von denen der eine der Abszissenachse, der andere der Ordinatenachse 
der Millimeterteilung parallel läuft. Der einäugig Ablesende gibt zunächst seinem 
Kopf eine solche Stellung, daß der Kontur des wirklichen Lotes und seines Spiegel- 
bildes genau zusammenfallen, dann liest er die in die Flucht der Lotstrecke fallende 
Abszissenlinie ab. Rechtwinklig dazu wird ebenso die der Decklinie der Lote ent- 
sprechende Ordinatenlinie aufgesucht und abgelesen. 


Der kleine Apparat, welcher sich leicht temporär in die verschieden- 
sten optischen Versuchsanordnungen einschieben läßt, hat uns zur 
Justierung und Eichung von solchen — beispielsweise zur messenden 
Untersuchung des Horopters wie der absoluten Lokalisation — bereits 
- gute Dienste geleistet?). 

!) Umständlicher, wenn auch für gewisse Fälle schätzbar, ist die Benutzung 


von Visierloten, wie ich sie früher (a. a. ©. S. 32) angegeben habe. 
2) Er könnte von unserem Institutsmechaniker J. Zahel bezogen werden. 


(Aus der Zoologischen Station Büsum, Nordsee.) 
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Sapemwn 


1. Einleitung. 


Die Sicherheit der anatomischen Ergebnisse über die Elemente 

des Farbenwechsels der Fische steht in keinem Verhältnis zu der der 
physiologischen Beobachtungen. Während über Anordnung, Bau und 
Entwicklungsgeschichte der Chromatophoren, über die Pigmentbildung, 
über die Frage nach den Nervenbahnen der Chromatophoren und ihre 
Bewegung, immerhin Aufklärung herrscht, so sind zur Beantwortung 
physiologischer Fragen spärlich eindeutige Ergebnisse vorhanden. Da die 
verschiedenen Autoren oft unter einander nicht vergleichbaren Versuchs- 
- bedingungen gearbeitet haben, so ist es schwierig, die Resultate für einen 
‚allgemeinen Gesichtspunkt zu verwerten. Dies gilt besonders für die 
Beobachtungen über Giftwirkung: nur wenige, einander meist wider- 
sprechende Angaben findet man hierüber. Die vorliegenden Unter- 
suchungen singen von dem Plan aus, auf diesem Gebiet zu einiger Klar- 
heit zu gelangen, die Angaben zu ergänzen und, wo möglich, die Wider- 
sprüche aufzuklären. 

Der enge Zusammenhang der Alkaloidwirkung mit dem Nerven- 
system, der diese Gifte gleichsam zu Analysatoren seiner Differen- 
zierungen macht, brachte es mit sich, auch -der Frage nach den Kor- 
relationen zwischen Nervensystem und Farbenwechsel experimentell 
näherzutreten. 
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Nur bei wenigen Fischarten gibt es einen so ausgesprochenen Farb- 
wechsel wie bei den Pleuronectiden. Zwar haben wir hier keinen Farben- 
wechsel im eigentlichen Sinne, sondern nur einen Wechsel von hell 
und dunkel, der durch die Expansion und Kontraktion einer einzigen 
Art von Pigmentzellen, der schwarzen Chromatophoren (über die roten 
Chromatophoren siehe folgenden Abschnitt), bedingt ist, im Gegensatz 
zu anderen Fischen (und anderen Tieren), die durch verschiedenfarbige 
Chromatophoren — Xanthophoren, Phäophoren (Schmidt), Erythro- 
phoren (Fuchs), Guanophoren (Schmidt) usw. — ausgedehnte Varia- 
tionen in der Färbung erzielen. Die Chromatophorenreaktion tritt 
bei Pleuronectiden so prompt und intensiv ein, daß zu verwundern ist, 
daß sehr wenige 
systematische Un- 
tersuchungen -hier- 
über vorliegen. Die 
wichtigsten sind die 
von Pouchet!), 
der den Grundstein 
zur Physiologie der 
chromatischeHaut- 
funktion gelegt hat. 
An der Schnellie- 
keit des Farbwech- 
sels wird wohl 
Rhombus maxi- 
mus von keinem 
anderen Fisch über-. 


Abb. 1. Steinbutt auf Sandgrund, die Konturen vom Sand. befreit. troffen. Die Beob- 

achtung der Tiere 
im hiesigen Aquarium ergab ein Minimum von 3 Sekunden, welche genüg- 
ten, um die hellgelbe Farbe, die Steinbutte beim ruhigen Liegen im Sande 
zeigen, in die dunkelgrau-braune zu verwandeln, die sie beim Umher- 
schwimmen annehmen. Die Übereinstimmung mit dem Untergrund 
ist so täuschend, daß man auf den ersten Blick die Tiere von dem Sand- 
boden, auf dem sie liegen, nicht unterscheiden kann. Die nebenstehende 
Reproduktion einer Photographie (aus der zoologischen Station Bü- 
sum), Abb.1, gibt ein deutliches Bild von der Untergrundanvassung 
des Steinbutts (Rhombus maximus). 

!) M. G. Pouchet, Du röle des nerfs dans les changements de coloration des 
poissons. Journ. de P’anat. et de la physiol. norm. et pathol. de ’homme et des 
animaux. 8. 1872. — Sur les rapides changements de coloration provoques ex- 
perimentalement chez les crustaces et sur les colorations bleues des poissons. 


Ibidem 8, 1872, und 9, 1873. — Des changements des colorations sous influence 
des nerfs. Ibid. 1876. 


Beiträge zur Physiologie des Farbenwechsels der Fische. 1. 2m 


2. Bau der Chromatophoren von Pleuronectes platessa. 


Über die Lage der Chromatophoren in der Fischhaut sind wir durch 
die Untersuchungen von Cunningham!) orientiert. Sie liegen in der 
Cutis, zwischen Schuppenoberfläche und Epidermis. Ihre Form ist 
bestimmt durch den jeweiligen physiologischen Zustand; bei der Ex- 
pansion erscheinen sie sternförmig, mit radiär verlaufenden Lichtungen 
(Abb. 3 und 4). Abweichungen von dieser 
Form beobachtete Franz?) an Chromatopho- 


Abb. 2. Chromatophore von 
Pleuronectes platessa, stark - 
kontrabhiert. Abb. 3. Mäßig expandiert. Abb. 4. Starke Expansion. 


ren aus dem Flossensaum von Platessalarven, dessen Pigsmentzellen 
langgestreckt sind. Übrigens sind diese Abweichungen sehr häufig, 
wie aus den verschiedenen Chromatophorentypen (Abb. 5, 6) ersicht- 
lich ist. 

Die Pleuronectiden haben relativ kleine Chromatophoren. Speziell 
bei Pleuronectes platessa sind zwei Arten zu unterscheiden. Die braun- 
schwarzen, über die 
ganze Rückenseite 
verstreuten, und die 
selb-roten, die im- 
mer in Gruppen zu- 
sammenliegen und 
die roten Flecken 
bilden. Beider Kon- 
traktion erscheinen 
dieChromatophoren 
vollständig zu einer 
Kugel geballt, der Aphr 5: N & 

Rand jedoch ist teil- 
weise leicht gezackt. Die schwarzen Chromatophoren sind in der 
Rückenhaut ziemlich gleichmäßig verteilt. 

Die dunkeln Flecken, die Zeichnung der Schollen, beruht also nicht 
auf einer größeren Dichte der Pigmentzellen an den betreffenden Stellen, 
sondern diese sind durch einen verhältnismäßig größeren Expan- 
sionszustand der Öhromatophoren bedingt. Die roten Pigment- 


1) J. Cunningham, An experiment concerning the absence of color from 
the lower side of flat-fishes. Zoolog. Anz. (I) 14. 1891. 
2) V. Franz, Die Struktur der Pigmentzelle. Biol. Centralbl. 28, 536. 1908. 
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zellen verharren dauernd in einem mittleren Expansionszustand. Eine 
Ballung tritt bei ihnen weder unter physiologischen Bedingungen 
noch auf elektrischen Reiz hin ein. Eine Aufhellung der roten Flecke 
wird lediglich dadurch erzielt, daß bei Reizung die zwischen ihnen liegen- 
den schwarzen Chromatophoren sich kontrahieren. 

Die Nervenendigungen in den Chromatophoren von Pleuronectes 
platessa verlaufen nicht im Mittelpunkt der Zelle, sondern im periphe- 
rischen Protoplasma. Im Gegensatz zu anderen Fischehromatophoren 
sind die Nervenendigungen wenig verästelt [Ballowitz!)]. Das Pig- 
ment ist schwarzbraun und fein granuliert. Dies ist jedoch nur an den 
Ausläufen der Chromatophoren und an Stellen, wo das Pigment teilweise 
zurückgezogen ist, sichtbar. Das Zentrum der Zelle ist, wenn nicht 
gerade eine Lichtung vorhanden ist, undurchsichtig schwarz. Einzelne 
Pigmentgranula liegen auch in der Umgebung der Chromatophoren. 
Soviel über die histologischen Tatsachen. 


3. Allgemeines über ihr Verhalten gegen Reize. 


Der Farbenwechsel und die Untergrundreaktionen sind bei Pleuro- 
nectes platessa nicht so evident wie z.B. bei Rhombus. Die Farbe 
ändert sich von hellgrau zu grauschwarz. Die Zeichnung bleibt beim 
Farbenwechsel unter normalen Umständen bestehen und ist immer 
dunkler als die übrige Haut. Nur bei einer Aufhellung durch Nachhirn- 
reizung oder Adrenalin kann sie verschwinden. Vergleicht man die mikro- 
skopischen Bilder von normalen Hautstücken mit solchen von dunkler 
Zeichnung, so sieht man, daß die Chromatophorenzahl für die gleiche 
Fläche bei letzteren nicht größer ist. Die Zeichnung kann also nur 
durch das Nervensystem bedingt sein und beruht auf einem 
größeren Tonus der Chromatophoren bestimmter Hautgebiete. 

Daß das Licht für die Pigmentbildung von Wichtigkeit ist, geht 
daraus hervor, daß die bei der Wanderung der Augen zur Bauchseite 
gewordene Fläche ihr Pigment verliert. Experimentell kann durch 
dauernde Belichtung der weißen Unterseite diese wieder zur Pigment- 
bildung veranlaßt werden. Bei Blendung von Rhombus sah Pouchet?), 
daß den Tieren die Fähigkeit verloren ging, sich an den Untergrund an- 
zupassen, und daß sie eine mittlere Färbung annahmen. Bei Belichtung 
der Augen und bestimmter Hautbezirke mit einer starken Lichtquelle 
(Bogenlampe) konnte ich keine Änderung der Färbung feststellen. 

Bei Beunruhigung verdunkelt sich Pleuronectes platessa stets. 
Diese Verdunklungsreaktion ist wohl auch als Ausdruck psychischer 
Erregung aufzufassen. 

Bei mechanischer Reizung tritt eine Verdunklung an der Reizstelle auf. 


!) E. Ballowitz, Zeitschr. f. wissenschaftl. Zoologie 56. 1893. 
?2) Pouchet, 1. c. 
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Nach elektrischer (faradischer) Reizung der Haut kontrahieren 
sich die Chromatophoren ziemlich schnell. Die Aufhellung beginnt an 
der Stelle, wo die Elektroden aufliegen und schreitet von da nach allen 
Richtungen fort. Fuchs!) bemerkt zu den elektrischen Chromatophoren- 
beeinflussungen, daß man daraus keinen Schluß auf die direkte elektrische 
Reizbarkeit der Chromatophoren ziehen kann: ‚da eine Ausschaltung 
der Nerveneinflüsse nicht erfolgt ist, also alle Reizerfolge als indirekt 
durch Nervenreizung hervorgebracht gedeutet werden könnten‘. Ich 
versuchte, die Frage nach der direkten elektrischen Reizbarkeit der 
Chromatophoren an Pleuronectes zu entscheiden. 

Schon die Verbreitung der Aufhellung läßt auf einen nervösen Vor- 
gang schließen. Grenzt man ein Hautstück mit 4 Schnitten ab, so zeigt 


Abb. 7. Zeichnung und mittlere Hautfärbung von Pleuronectes platessa. 


sich bei dessen faradischer Reizung, daß die Aufhellung des Hautvier- 
ecks an den Grenzen nicht halt macht, sondern ungestört weiter geht, 
was doch bei einer direkten Beeinflussung der Chromatophoren nicht 
zu erwarten gewesen wäre. Ferner spricht für die reflektorische Natur 


_ dieses Vorganges eine Beobachtung, die zuerst bei Versuch 12 gemacht 


wurde. Bei der Rückenmarksdurchschneidung wird der caudale Teil 
des Tieres dunkler. Hellt man nun den Teil zwischen zwei solchen Durch- 
trennungen faradisch auf, so gehen die Grenzen der Chromatophoren- 
kontraktion durch die beiden Schnitte. Es entsteht ein helles Band, 
das dem Innervationsbezirk des betreffenden Abschnittes entspricht. 

Da wir im Öurare ein Mittel besitzen, die motorischen Nervenendi- 
gungen, also auch möglicherweise die pigmentomotorischen zu lähmen, 


!) R. F. Fuchs, Der Farbenwechsel und die chromatische Hautfunktion 
der Tiere. Wintersteins Handbuch der vergleichenden Physiologie, Jena 1913. 
Bd. 3, I, 2. S. 1433. 
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wurde dieses Gift zur Entscheidung unserer Frage herangezogen. Be- 
reits Lodet) hatte an curarevergifteten Forellen eine Ballung der Chro- 
matophoren nach elektrischer Reizung beobachtet. Bei der curare- 
sierten Scholle ließ sich nun ebenfalls eine Aufhellung nachweisen. 
Damit stände die direkte Reizbarkeit der Pigmentzellen 
durch den faradischen Strom außer Zweifel. Jedoch besteht ein 
fundamentaler Unterschied zwischen der normalen und der Curareauf- 
hellung; während die erstere schnell eintritt, sich über die ganze Haut 
verbreitet, beschränkt sich letztere auf die Reizstelle. Die Aufhellung 
seht von den Platinspitzen der Elektrode aus und erreicht allmählich 
einen Durchmesser von höchstens 3cm. Grenzt man jetzt ein kleines 
Hautstück mit Einschnitten ab, so geht die Aufhellung nicht weiter, 
sondern sistiert an den Grenzen. Daraus folgt, daß es auf elektrischen 
Reiz hin eine direkte und eine reflektorische Chromatophoren- 
reaktion gibt. Die gewöhnliche, auf einen elektrischen Reiz hin schnell 
auftretende, sich über größere Hautbezirke erstreckende Aufhellung 
ist reflektorischen Ursprungs. 

Beim Absterben kontrahieren sich die Chromatophoren, es tritt 
eine postmortale Aufhellung ein, die bald einer maximalen Expansion 
der Chromatophoren weicht, die sich durch Reize nicht mehr rück- 
gängig machen läßt. Fuchs?) hat darauf aufmerksam gemacht, daß 
wir hierin einen der Totenstarre analogen Prozeß zu 
erblicken haben. Die postmortale Chromatophoren- 
kontraktion ist ein weiterer Beleg für die Tatsache, 
daß alle lebendige Substanz im Kontraktionszustande 
abstirbt.?) (Degenerationskontraktion einer Chroma- 
tophore s. Abb. 8). Die Expansion der nun reak- 
tionslos gewordenen Chromatophore entspräche der 
Lösung der Totenstarre. Ebenso wie die Totenstarre 

Abb. 8. des Muskels durch Temperaturerhöhung beschleunigt 
wird, so die post mortale Chromatophorenkontrak- 
tion. Die durch Stoffwechselprodukte bedingte Zustandsänderung des 
Protoplasmas der Pigmentzelle führt deren Expansion herbei und ist 
analog der Lösung der Totenstarre. Man kann die Zustandsänderung 
als Gerinnungsvorgang durch postmortale Säurebildung auffassen. Die 
für die Totenstarre im allgemeinen geltenden Anschauungen lassen sich 
auf diesen Fall übertragen. 


1) Al. Lode, Beiträge zur Anatomie und Physiologie des Farbenwechsels 
der Fische. Sitzungsberichte der Kaiserl. Akad. d. Wiss. Wien, math.-naturwiss. 
Klasse 99, 3. 1890. 

DER SERKSRluichhiss212c9 841428: gel 

3) J. G. Schaefer, Die Totenstarre und ihre Beziehung zur Kontraktion. 
Biol. Centralbl. 40, 7, S. 316. 1920. 
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4. Beeinflussung der Chromatophoren durch das Nervensystem. 


Systematische Untersuchungen an Pleuronectiden über das Ver- 
hältnis des Zentralnervensystems zum Farbenwechsel liegen mit Aus- 
nahme der Arbeiten von Pouchet!) und Bauer?) nicht vor. Den Ein- 
fluß des Gehirns untersuchte v. Frisch?) an Phoxinus laevis, Trigla 
und Salmo. Er fand, daß bei diesen Tieren in der Medulla oblongata 
ein Aufhellungszentrum gelegen ist. Bei dessen Ausschaltung trat 
eine sofortige Verdunklung ein. Reizung des Kleinhirns hatte keinen 
koloratorischen Erfolg. Mittelhirnreizung ergab kein eindeutiges Er- 
gebnis. Im Zwischenhirn soll sich em Hemmungszentrum befinden, 
welches das Kontraktionszentrum des Nachhirns hemmt. Dies schließt 
von Frisch aus der Verdunklung, die stets nach Zwischenhirnreizung 
eintrat. 

Die Funktion des Rückenmarks als koloratorisches Organ suchte 
Pouchet (l.c.) an Rhombus klarzustellen. Da er bei caudaler Durch- 
trennung des Rückenmarks keinen Effekt erzielte, so schloß er, daß 
vom Gehirn zu den Chromatophoren keine Bahnen durch das Rücken- 
mark gehen. Während diese Ergebnisse von Lode®) an Forellen und von 
van Rymberk?°) an Solea bestätigt wurden, gelangten Leydig®) 
und v. Frisch’) zu anderen Resultaten. Sie beobachteten bei Rücken- 
marksdurchtrennung eine Verdunklung. v. Frisch konnte durch 
Rückenmarkszerstörung die postmortale Aufhellung (Phoxinus 1.) ver- 
hindern, oder wenn sie bereits eingetreten war, rückgängig machen. 

Die Bedeutung des autonomen Nervensystems erwies zuerst 
Pouchet (l.e.) an Rhombus. Auf die Durchschneidung des Sym- 
pathieus im Hämalkanal folgte eine Verdunklung des caudal vom 
Schnitt gelegenen Teiles. Durchtrennung des N. trigeminus hat Ver- 
dunklung des Kopfes zur Folge. Die Versuche von v. Frisch ergaben, 
daß die Innervation der Uhromatophoren von Phoxinus durch Ver- 
mittlung des Sympathicus geschieht. 


!) M. G. Pouchet, Des changements des coloration sous influence des Nerfs. 
Journ. de l’Anat. et de la Physiol. 1876. 

2) V. Bauer, Über die tonische Innervation der Pigmentzellen bei Platt- 
fischen. Zentralbl. f. Physiol. 24, 724. 1910. 

2) K. v. Frisch, Beiträge zur Physiologie der Pigmentzellen in der Fisch- 
haut. Arch. f. d. ges. Physiol. 138, 319. 1911. — Über farbige Anpassung bei 
Fischen. Zoolog. Jahrb. 32 (1912), Physiol. Abtl. 

*) A. Lode, Beiträge zur Anatomie und Physiologie des Farbenwechsels der 
Fische. Sitzungsberichte der Kaiserl, Akad. d. Wiss. Wien, math.-naturwiss. Klasse. 
99, Abtl. 3. 1890. 

5) G. v. Rymberk, Ricerche sperimentali sulla metameria nel sistema 
nervoso simpatico I. La innervazione pigmento motorice. Arch. di fisiol. 1906. 

6) Fr. Leydig, Integument und Hautsinnesorgane der Knochenfische 
Zoolog. Jahrb., Anat. Abtl. 8. 1895. 

9) IT, u iaigel, Il@, B)); 
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Daß diese Verhältnisse ohne weiteres auf Pieuronectiden übertragen 
werden dürfen, ist a priori anzunehmen. Jedenfalls erschien eine Nach- 
prüfung wünschenswert. Durch die folgenden Experimente sollten 
Abweichungen festgestellt und vorhandene Tatsachen ergänzt werden. 

Sämtliche Versuche sind, wenn nicht anders ausdrücklich vermerkt, 
an Pleuronectes platessa (Scholle) angestellt. Es wurden meist nur 
junge Tiere aus den Aquarien der zoologischen Station verwandt. Bei 
der Ausführung der Experimente unterstützte mich Herr med. Theodor 
Müller (Basel), dem ich auch an dieser Stelle hierfür meinen verbind- 
lichsten Dank ausspreche. 


Der Einfluß des Gehirns auf den Farbenwechsel. 


Einem mittelgroßen Tier wurde das Gehirn bis zur Medulla oblongata 
freigelegt. Die Befestigung während der Operation wurde in einer mit 
Wachs ausgegossenen Blechwanne mit starken Nadeln bewerkstelligt. 
Der Untergrund war schwarz. Die Wanne wurde mit Seewasser ge- 
füllt, bis die Scholle gerade bedeckt war. 

Bei der Trepanation beginnt man am besten damit, den Schädel zwischen 
den Augen mit der Schere aufzuschneiden. Man sieht dann die beiden 
Optieci und gelangt ohne Schwierigkeit zum Chiasma. Bei der Eröffnung der 
Schädelkapsel ist eine starke Blutung nicht zu vermeiden. Da das Blut sehr 
schnell gerinnt und das Operationsfeld unübersichtlich macht, so muß es mit einer 
Pipette sofort weggespritzt werden. Hat man den Knochen zurückgeklappt, 
so sieht man das Gehirn in Seitenansicht, da es unabhängig von der Lageänderung 
des einen Auges seine frühere Lage behalten hat. (Siehe Tafel.) Dann präpariert 
man vorsichtig ein kleines Stück der Medulla oblongata frei. Die Operation muß 
sehr schnell ausgeführt werden, da das Gehirn infolge des ununterbrochenen 
Kreislaufes und des dadurch hervorgerufenen O,-Mangels leicht abstirbt. 


Das Tier ist total dunkel. Die beiden Optici wurden faradisch 
gereizt, doch ohne Erfolg auf die Chromatophoren; ebenso erging es 
bei der Reizung des Groß- und Mittelhirns. Darauf wurden die Optici 
am Chiasma durchtrennt. Hierbei, wie bei Zwischenhirn- und Klein- 
hirnreizung, trat kein Farbenwechsel ein (nur eine heftige Innervation 
sämtlicher Muskeln)!). Jedoch bei Nachhirnreizung (Medulla oblongata) 
kontrahierten sich die Chromatophoren. Die Aufhellung begann an der 
Schwanzflosse und ging langsam von da über das ganze Tier. Besonders 
intensiv war die Aufhellung jedoch nicht, was wohl mit dem durch die 
Dauer des Versuchs gesunkenen Erregbarkeitszustand des Gehirns zu- 
sammenhing. Nebenbei konnte noch eine herzhemmende Wirkung 

!) Diese heftigen, wohl koordinierten Schwimmbewegungen bei Nachhirn- 
reizung sprechen für die Annahme Steiners (Steiner, J., Die Funktionen 
des Zentralnervensystems und ihre Phylogenese, II. Abt.: Die Fische. Braun- 
schweig 1888), daß auch bei den Fischen das „allgemeine Lokomotionszentrum‘ 
des Körpers, dem die übrigen Bewegungszentren (des Rückenmarks) unter- 
geordnet sind und dessen Zerstörung die Lokomotionsfähigkeit aufhebt, sich in 
der Medulla oblongata befindet. 
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der Nachhirnreizung beobachtet werden (s. Abb. 9u. 10), das Herz, dasfrei- 
gelegt war, setzte bei Reizung der Medulla oblongata für 10—20 Sek. aus. 

Es war noch zu versuchen, ob sich am hellen Tier durch Hirnreizung 
keine Chromatophorenexpansion erzielen lasse, zu entscheiden, ob das 
Gehirn hemmende Einflüsse bedingen kann. 


Abb. 9. Abb. 10. 


Abb. 9 und 10. Gehirn von Pleuronectes platessa. (Gefäße sind eingezeichnet.) 
& Stellen der Medulla oblongata, bei deren faradischer Reizung die intensivste Aufhellung 
eintritt. 
© Stellen der Herzhemmung. 
© Stellen der motorischen Innervation („allgemeines Lokomotionzentrum“ Steiners?). 
> Faradische Reizung ohne sichtbaren Frfolg. 


18. (2. IX. 1920.) 

Einer großen Scholle wurde auf hellgrünem Untergrund das Gehirn frei- 
gelest. Das Tier war total dunkel. Durch Injektion einer minimalen Menge von 
Suprarenin wurde eine mittlere Färbung erreicht. Unter ganz besonderer Vorsicht 
wurde die Medulla oblongata präpariert. Es wurden nun, vom Opticus angefangen, 
alle Gehirnteile faradisch gereizt, jedoch ohne eine Verdunklung zu erzielen; 
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auch nicht bei Zwischenhirnreizung. Jedoch trat beim Faradisieren des Nach- 
hirns eine so intensive Aufhellung ein, wie noch nie beobachtet war. Setzte man 
die Elektrode auf bestimmte Bezirke der Medulla oblongata (s. Tafel), so waren 
in vier Sekunden die Chromatophoren der ganzen Haut so kontrahiert, daß das 
Tier weiß erschien. Sogar die sonst immer als dunkler Schatten sichtbare Zeich- 
nung verschwand. Die Aufhellung überdauerte die Reizung. Wurde nur 2 Se- 
kunden gereizt, so genügte dies, um die vollständige Aufhellung zu erzielen. Bei 
Zerstörung der Medulla oblongata trat eine maximale Verdunklung ein. Wie 
aus dem Versuch hervorgeht, konnten vom Gehirn aus die Chromatophoren 
nicht zur Expansion gebracht werden. 


Allerdings könnte der Versuch aus dem Grunde nicht beweisend er- 
scheinen, weil peripher vom Gehirn die sympathischen Nerven durch 
die Adrenalininjektion erregt waren und so eine zentrale Hemmung nicht 
zum Ausdruck kommen konnte. Aber wie aus der Verdunklung nach 
der Zerstörung des Zentrumsim Nachhirn hervorgeht, war die Adrenalin- 
wirkung schon abgeklungen. Auf jeden Fall zeigen die Experimente, 
daß auch bei Pleuronectes das Zentrum für die Kontraktion der Chro- 
matophoren, das ‚pigmentomotorische Zentrum“, im Nachhirn liest. 


Koloratorische Funktion des Rückenmarks und des autonomen 
Nervensystems. 


Zur Untersuchung der Rückenmarksfunktion wurde die Durch- 
schneidungsmethode angewandt. Im fo/genden sollen einige Versuche 
beschrieben werden. 


11. (30. VIII. 1920.) Das Rückenmark wurde zuerst bei 1 (Abb. 9) durch- 
schnitten. Das Tier hatte normale Färbung. (Die Operation wurde auf schwarzem 
Untergrunde vorgenommen.) ‚Jetzt wurde sofort der caudale Teil des Tieres 
dunkel. Durch den Schnitt schien also die 
Leitung des Chromatophorentonus unter- 
brochen zu sein. Der obere Teil einschließlich 
Kopf wurde heller, anscheinend durch Reiz- 
wirkung. Machte man nun bei 2 einen neuen 
Schnitt, so wurde die Zone zwischen 1 und 2 
sowie der ganze Kopf maximal dunkel. 
Die Annahme eines Zentrums für die Chro- 
matophorenkontraktion in der Medulla ob- 
longata wird also bestätigt. Denn würde 
der Schnitt 2 etwas tiefer ausgefallen sein, 
so daß das Nachhirn intakt geblieben wäre, 
so hätte sich nur der Abschnitt 1 und 2 
verdunkelt, nicht aber der übrige Teil, wie 
aus dem nächsten Versuch hervorgeht. 

12. (30. VIII. 1920.) Das Rücken- 
mark einer großen Scholle wurde von 
der Schwanzflosse aufwärts durchtrennt. (Färbung und Zeichnung normal, der 
Untergrund während der Operation schwarz.) Beim ersten Schnitt (Abb. 10) 
wurde die Schwanzflosse ein wenig dunkler. Beim zweiten Schnitt rückte die 
Verdunkelung bis dahin nach. Bei der dritten Durchschneidung war: die Ver- 
dunkelung des unteren Teiles schon viel bedeutender. Die übrige Haut schien 
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etwas heller geworden zu sein. Als das Mark bei 4 durchtrennt wurde, war zu 
beobachten, daß sich der Radius der Verdunkelungszone, je mehr die Schnitte 
nach oben gemacht wurden, vergrößerte. Dies ist anscheinend durch die Lage der 
peripherischen Nerven in den Innervations- 
bezirken der einzelnen Abschnitte bedingt. Bei 
jeder Durchtrennung war die Blutung sehr stark. 

Man könnte einwenden, daß die Expan- 
sion der Chromatophoren durch die Unter- 
brechung der Blutzirkulation bedingt sei; 
aber v. Frisch!) hat nachgewiesen, daß 
Anämie eine Aufhellung hervorruft, wahr- 
scheinlich weil der O,-Mangel die Chroma- 
tophoren reizt. In unserem Fall tritt aber 
das Gegenteil ein. 

Um zu entscheiden, ob die Ausschaltung 
des Rückenmarks die Verdunklung bedinge, 
wurde von Stelle 4 das Mark etwa 5 cm 
kopfwärts ausgebohrt (A). Die Verdun- 
kelung hätte in dem ausgebohrten Teil 
nachrücken müssen. Aber die Aufhellung blieb dort bestehen. Erst 
als an der Stelle, bis wohin das Rückenmark zerstört war, ein neuer 
Schnitt angelest wurde, wurde diese Zone dunkel. Dieser Versuch be- 
weist, daß die koloratorischen Bahnen schon aus der Medulla ausgetreten 
sind, daß also der Chromatophorentonus bei Pleuronectes platessa 
durch den Sympathicus, der bei der Rückenmarksdurchschneidung 
gleichzeitig mit durchtrennt wurde, geleitet wird. Bei jedem folgenden 
Schnitt rückt die Verdunklung unter Wahrung scharfer Grenzen nach. 
Der obere Teil des Tieres ist sehr hell. Beim Freilegen des Gehirns wurde 
ein Nerv durchschnitten (Trigeminus?), worauf plötzlich eine maximale 
Verdunklung des Kopfes erfolgte. Es entstand eine ziemlich helle Zone 
zwischen Kopf und Schnitt 6. Als durch einen unglücklichen Zufall 
bei der Operation die Medulla oblongata zerriß, wurde dieser Abschnitt 
sofort dunkel. Darauf wurde der Wirbelkanal dieses Segments vom 
Schädel her ausgebohrt (5). Würde der Chromatophorentonus vom 
Rückenmark hergeleitet, so hätte durch diesen Eingriff die Expansion 
der Chromatophoren noch vollständiger werden müssen. Aber das Gegen- 
teil trat ein. Die Zone wurde wieder hell. Man könnte aus dieser Er- 
scheinung schließen, daß im Rückenmark ein Hemmungszentrum 
besteht, durch dessen Fortfall der Chromatophorentonus (der nun- 
mehr nach Zerstörung des Nachhirns von den sympathischen Ganglien 
als sekundären Zentren ausgeht) wieder durchbricht. Auf jeden Fall 
geht deutlich aus diesen Versuchen hervor, daß das Rückenmark in 
direkter Beziehung für die Kontraktion der Öhromatophoren nicht von 
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Abb. 12. 
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integrierender Bedeutung ist, sondern daß sie dem autonomen Ner- 
vensystem untersteht. 

In jedem der durch die Schnitte entstandenen Segmente lassen sich 
die expandierten Chromatophoren durch faradische Reizung zur Kon- 
traktion bringen. Jedoch bleibt die Aufhellung genau in den Grenzen 
des Innervationsbezirks des jeweiligen Rückenmarksabschnittes. Reizt 
man ein Segment, dessen Mark ausgebohrt ist (A, B), so bleibt die 
eben erwähnte, als reflektorische Aufhellung zu charakterisierende 
Chromatophorenkontraktion aus, nur unmittelbar an den Elektroden 
sieht man eine Aufhellung (direkte Reizung). Das Rückenmark ist für 
das Zustandekommen der reflektorischen Aufhellung erforderlich. 

19. (25. VIII. 1920.) Es wurde eine Hautstelle 10 Sekunden faradisch gereizt. 
Die Haut wurde in weitem Umkreise sehr hell. Dann wurde die Zeit bestimmt, 
welche nötig war, um die Chromatophoren nach der Reizung wieder zur Expansion 
zu bringen. Wurde nun das Rückenmark bei Beginn der Medulla oblongata durch- 
schnitten, und man hellte eine Stelle faradisch 10 Sekunden auf, so sah man, 


daß die Chromatophorenkontraktion nach der Reizung sehr lange bestehen blieb, 
etwa um das 3—4fache wie vorher. 


Auch dies läßt sich durch die Annahme erklären, daß vom Rücken- 
mark hemmende Einflüsse zum pigmentomotorischen Zentrum im 
Nachhirn gehen. 


5. Giftwirkung und Farbenwechsel. 


In der Literatur sind nur vereinzelte Angaben über den Einfluß von 
Giften auf den Farbwechsel der Fische anzutreffen. Lode!t) beobach- 
tete an der Forelle nach subeutaner Injektion von Curare, das in Wasser 
und G'ycerin gelöst war, eine Verdunklung. Pouchet?) dagegen 
fand bei Curarevergiftung von Rhombus keine Änderung der Farbe. 
Morphin und Chinin hatten keine eindeutige Wirkung. Nach v. Frisch?) 
hat Chloralhydrat eine Expansion der Chromatophoren zur Folge. 
Eine 5 proz. Cocainlösung, lokal der Haut appliziert, bedingt an dieser 
Stelle Expansion. Dagegen trat nach Cocaininjektion eine Ballung 
der Chromatophoren ein. Wenn auch die Widersprüche bei den Be- 
obachtungen nicht so verwirrend sind wie die über die Giftwirkung 
an Cephalopodenchromatophoren, so erreichen sie doch, ganz abgesehen 
von der großen Unvollständigkeit, nicht die Sicherheit der Ergebnisse 
an den Pigmentzellen der Amphibien, die wir den systematischen Unter- 
suchungen von Fuchs?) zu verdanken haben. 

Bei allen Farbwechselversuchen mit Giften fällt auf, daß die Chro- 
matophoren selten in einer einzigen Weise reagieren. Meistens wird 


1). Al. Lode, 1. c. 1890. 

2) M. Pouchet, I.c. 1872 und 1876. 

2) v. Frisch, Arch. f. d. ges. Physiol. 138, 319. 1911. ' 

#2) R. F. Fuchs, Zur Physiologie der Pigmentzellen. Biol. Centralbl. 26. 1906. 
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die Vergiftung mit einer Kontraktion der Chromatophoren, also Auf- 
hellung, beantwortet. Darauf folgt dann eine Expansion der Pigment- 
zellen. So kommt es, daß die einen Autoren dies, die anderen jenes als 
die spezifische Giftwirkung betrachteten. Es ist in jedem Falle un- 
bedingt eine Reizwirkung und eine (spezifische) Dauerwirkung 
zu unterscheiden. Unter Berücksichtigung dieser Tatsache wurden die 
folgenden Versuche angestellt. 

Zu weiteren Beweisen für die Regulation des Farbenwechsels durch 
das autonome Nervensystem stehen zwei elektiv auf dieses wirkende 
chemische Substanzen zur Verfügung, das Nicotin, das die sympathi- 
schen Ganglien lähmt, und das Nebennierenextrakt Adrenalin, das diese 
Elemente erregt. Ich führe daher die Versuche über die Wirkung dieser 
Stoffe zunächst an. 

Nicotin. 

3229217. 1920.) 

l ccm Nicotin auf 100 ccm Aqua dest. Davon wurde !/, ccm subecutan in- 
jiziert. Es trat eine sofortige sehr intensive Aufhellung ein, die auf die anfäng- 
liche Reizwirkung des Nicotins auf die sympathischen Ganglien zurückzuführen 
ist. (Intensives Excitationsstadium. Atmung sehr beschleunigt.) Dann wurde 
das Tier maximai dunkel. 


Der Chromatophorentonus ist also durch die nun eingetretene Läh - 
mung des Sympathicus aufgehoben. Es war also zu erwarten, 
daß Adrenalin das Gegenteil bewirkt. 


Adrenalin. 

102.292 VIT. 1920.) 

!/, cem Solut. Suprarenini hydrochlor. synth. 1: 1000 subeutan. (Unter- 
grund schwarz.) Die Injektionsstelle wurde stark aufgehellt. Nach 30 Sekunden 
werden die dunklen Stellen der Hautzeichnung heller und hierauf die ganze 
Haut (lebhaftes Umherschwimmen.) Die Zeichnung verchwindet ganz, die 
Hautfarbe ist weißgelb. Danu wurde das Rückenmark im oberen Drittel durch- 
schnitten. Die caudale Hälfte wurde maximal dunkel, während die helle Färbung 
des oberen Teiles bestehen blieb. Die Grenze war sehr scharf. Dieser Kontrast 
dauerte 10 Stunden. 


Adrenalin erhöht also den Chromatophorentonus durch 
Erregung der sympathischen Nerven. 


Niecotin-Adrenalin. 

13. (31. VIII. 1920.) 

Konzentration der verwandten Lösungen wie bei den Versuchen 9—10. (Un- 
tergrund dunkel.) Nach einer anfänglichen Erhellung (Reizwirkung) wird die 
ganze Haut nach der Nicotininjektion dunkel. Durchtrennung des Rückenmarks 
im caudalen Drittel ohne Einfluß. Ein zweiter Schnitt 1 cm höher kopfwärts 
ebenfalls ohne Erfolg. Darauf Adrenalin subcutan in der Gegend des Kopfes 
injiziert. Es trat nach !/, Minute eine Aufhellung des Oberkörpers ein. Einige 
Stellen am Kopf (Kiemenrand) blieben jedoch dunkel, was wohl darauf zurück- 
zuführen ist, daß verschiedene Teile des sympathischen Nervensystems bereits 
abgestorben oder so stark durch das Nicotin gelähmt waren, daß die Lähmung 
sich durch Adrenalin nicht kompensieren ließ. Die koloratorischen nervösen 
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Elemente des Kopfes scheinen also besonders empfindlich gegen Nicotinwirkung 
zu sein. Wurde das Rückenmark von der letzten Durchschneidung aus kopf- 
wärts bis zur Medulla oblongata ausgebohrt, so wich diese Verdunkelung lang- 
sam einer Aufhellung. 

Es ist also dem oberen Abschnitt des Rückenmarks ein hemmender 


Einfluß auf die Chromatophorenkontraktion zuzusprechen. 


Morphin. 

1. (16. VIII. 1920.) 

Es wurden !/, ccm einer lproz. Lösung von ‚Morphin. isovaler. subeutan 
injiziert. (Der Untergrund ist schwarz.) An der Injektionsstelle trat in einer 
'/, Minute eine lokale Verdunkelung auf, die sich durch faradischen Reiz nicht 
entfernen ließ. Die Färbung bleibt gleichmäßig dunkel. 


Veratrin. 

14. (31. VIII. 1920.) 

1/, ccm einer 0,5 proz. wässerigen Lösung von Veratrin. Zuerst trat eine Auf- 
hellung ein, die auf die Reizwirkung zurückzuführen ist. Die Injektionsstelle 
ist dunkel. Nach wenigen Minuten wurde die Färbung wieder normal. Darauf 
nochmals die gleiche Dosis, worauf das Tier dunkel wurde. Durchschneidung 
des Rückenmarks hat den gleichen Erfolg wie am normalen Tier. 


Atropin. 

3. (23. VII 1920.) 

1/, ccm einer 0,5proz. Lösung von Atrop. sulf. injiziert. In 20 Sekunden ist 
eine totale Aufhellung des Tiers eingetreten. (Die Atmung ist sehr beschleunigt.) 
Diese Aufhellung ist auf eine Reizwirkung zurückzuführen. Gleich darauf wurde 
die Haut gleichmäßig dunkel. 


Cocain. 

1722 (8, v1 19205) 

!/,;, eem lproz. Novocainlösung. Die Färbung bleibt unverändert. Die In- 
jektionsstelle wurde dunkel. In 5 Minuten allgemeine Verdunkelung. Rücken- 
marksdurchschneidungen in den verschiedenen Lagen sind ohne Erfolg. Durch 
faradischen Reiz ist keine Aufhellung zu erzielen (mit Ausnahme der lokalen direkten 
CUhromatophorenkontraktion). Ausbohren des Rückenmarkes bewirkt keine Auf- 
hellung. 

Curare. 

8 (29. 2.271920.) 

l cem einer lproz. wässerigen Curarelösung. (Schwarzer Untergrund.) In- 
jektionsstelle hell. In zwei Minuten Krämpfe und totale Verdunkelung. Reflex- 
erregbarkeit erloschen. Rückenmarksdurchschneidung war ohne Einfluß. Die 
Curarewirkung ist also nicht zentral bedingt, sondern bestehtin einer Läh- 
mung der pigmentomotorischen Nervenendigungen. Die Kontraktion 
der Chromatophoren durch faradischen Strom geht sehr langsam vor sich und 
beschränkt sich nur auf die Stelle, der die Elektroden aufliegen. Dies spricht da- 
für, daß die normale Aufhellung durch faradischen Reiz reflektorischen Ursprungs 
ist. Wenn der Reflexweg durch die Curarewirkung unterbrochen ist, so rea- 
gieren die Chromatophoren doch auf elektrischen Reiz. Während die reflek- 
torische Aufhellung fast augenblicklich nach Reizung auftritt und sich 
über große Hautabschnitte verbreitet, ist die letztere auf die Hautstelle be- 
schränkt. 
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Auf jeden Fall gibt es eine direkte Reizbarkeit der Chromato- 
phoren, unter Ausschluß des Nervenweges. | 


Strychnin. 

5. (30. VIII. 1920.) 

1/, ccm einer 0,1 proz. Lösung Strychnin nitr. (Untergrund dunkel.) In einer 
Minute ist das Tier aufgehellt (Reizwirkung). Die Injektionsstelle wird dunkel. 

6. (30. VIII. 1920.) 

1/, ecm (,lproz. Strychn. nitr. Injektionsstelle dunkel. Allmählich wird 
eine geringe Aufhellung bemerkbar. (Stark beschleunigte Atmung.) Hierauf 
nochmalige Einspritzung von !/, ccm. Es traten die typischen Strychninsymptome 
auf und gleichzeitig eine starke Verdunkelung. Dann wurde das Rückenmark im 
oberen Teile 1 cm unter der Rückenflosse durchschnitten (Abb.12 bei 3). Unmittel- 
bar nach der Durchtrennung folgte eine totale Aufhellung oberhalb der Schnitt- 
stelle. Dann wurde das Rückenmark 1 cm höher (in der Abb. bei 1) kopfwärts 
durehschnitten, dieser Abschnitt wurde ebenfalls dunkel. Die Grenze zwischen 
dem dunklen Teil und dem stark aufgehellten Kopf war ziemlich scharf. Die 
N. optiei wurden durchschnitten (bei 4), ohne daß eine Änderung zu konstatieren 
gewesen wäre. Mit einem neuen Schnitt (bei 2) wurde die Medulla oblongata 
ausgeschaltet. Die helle Färbung des Kopfes wurde sofort dunkel. 


Phenol. 

15. (31. VII. 1920.) 

!/,; cem 1proz. Phenollösung. (Untergrund schwarz.) Sofort nach der Ein- 
spritzung setzt eine starke Chromatophorenkontraktion ein, die als Reizwirkung 
anzusprechen ist. Die Injektionsstelle bleibt dunkel. Darauf typische Phenol- 
wirkung. Bei Eintritt der klonischen Krämpfe bleibt die Aufhellung bestehen. 
Bei Durchschneidung des Rückenmarks unten verdunkelt sich die Schwanzflosse. 
Die übrige Haut zeigt mittlere Färbung. Es wurde ein neuer Schnitt durch die 
Mitte des Rückenmarks gemacht und von da aus das Mark bis zur Mitte der 
Medulla oblongata ausgebohrt. Hierauf kontrahieren sich die Chromatophoren 
des Kopfes maximal (die unteren sind infolge der Sympathicusdurchschneidung 
reaktionslos geworden). 

Da bei fast allen Experimenten an der Injektionsstelle eine lokale 
Chromatophorenexpansion beobachtet wurde, so sollten durch die. 
folgenden Versuche die Bedingungen für diese Erscheinung klargelest 
werden. 

Zunächst war es möglich, daß die Verdunklung durch das Einstechen 
der Kanüle als mechanischer Reiz verursacht wurde. Es zeigte sich aber, 
daß das bloße Einstechen ohne Einwirkung war. Weiter konnte die 
Verdunklung durch die osmotische Reizwirkung der injizierten Lösungen 
bedingt sein. Jedoch trat sowohl nach Einspritzung von destilliertem 
Wasser wie einer Salzlösung keine Chromatophorenreaktion an der 
Injektionsstelle auf. Also ist die bei der Injektionsstelle aller Alkaloide 
auftretende lokale Verdunklung auf einen spezifisch lähmenden 
Einfluß dieser Gifte sowohl auf die Chromatophoren direkt als 
auch auf ihre afferenten Nerven (wofür die scharfe Begrenzung und die 
gleichmäßige Expansion aller Chromatophoren dieser betreffenden Haut- 
stelle sprechen) zurückzuführen. 
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. Giftwirkung auf isolierte Hautstellen. 


Es wurden einzelne Hautstücke, sowohl helle wie dunkle, exeidiert 
und in folgenden Lösungen untersucht: 

Cocain lähmt an herausgeschnittenen Hautstücken die Chromato- 
phoren. Die Ballung der Pigmentzellen weicht einer Expansion. 

Adrenalin wirkt auch lokal. Dunkle Hautstellen werden sofort 
nach Einbringen in Adrenalinlösung hell. 

Stryehnin und Nicotin sind ohne Einfluß. 


Die Interpretation der Ergebnisse ist naturgemäß schwierig, da 
die Giftwirkung nie nur eine einzige, spezifische ist, sondern manche 
Nebenwirkungen hat. Bei verschiedenen Dosierungen treten dann 
die verschiedenen Nebenwirkungen mehr in den Vordergrund. Dies 
ist der Grund der sich widersprechenden Behauptungen, die bei den 
Untersuchungen über die Giftwirkungen zu finden sind. 

Der Angriffspunkt eines Giftes ist wohl nach der Eigenart dieser 
Substanz ein spezifischer (z. B. die sensiblen Hinterhornganglien für 
Strychnin, die motorischen Vorderhornganglien für Phenol). Aber dies 
ist nicht der einzige (z. B. curareähnliche Wirkung des Strychnins 
bei größeren Dosen, Sympathicuserregung usw.). Alle diese anderen Ein- 
flüsse können bestimmend auf die zu untersuchende Lebenserscheinung 
einwirken, mit der typischen Giftwirkung interferieren und diese auf- 
heben, so daß es also nicht gerechtfertigt ist, den beobachteten Erfolg 
als spezifische Wirkung aufzufassen. Diese Faktoren sollen im folgenden 
Abschnitt berücksichtigt werden. 


Analyse der Giftwirkungen. 


Bewirkt irgendein Alkaloid z. B. eine Expansion der Chromatophoren, 
so ist es ohne weiteres noch nicht entschieden, welche Teile des Nerven- 
systems beeinflußt worden sind, ob das Zentrum, Sympathicus oder 
die peripheren Nerven gelähmt sind. Dies ist nur der Fall bei Giften 
von solch elektiver Wirkung wie Curare, Nicotin (u. a. m.). Aber bei 
allen anderen müßte ein experimenteller Nachweis über den Angriffs- 
ort erbracht werden. In den oben erwähnten Versuchen ist dies nur 
teilweise geschehen. Um nun doch zu einer Vorstellung hierüber zu 
kommen, ist es vielleicht zweckmäßig, ein Vergleichsobjekt heran- 
zuziehen, über das in toxikologischer Beziehung Näheres bekannt ist. 
Es müßte ein dem Chromatophorensystem ähnliches System sein, also 
vom Sympathicus dirigiert werden, unter einem Tonus stehen, dessen 
Zentrum an der Medulla oblongata liegt usw. Beide Systeme müßten 
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analoge Funktion besitzen. Über die Funktion der Chromatophoren 
hat sich Fuchs!) zuerst klar ausgesprochen. 

Tiere, die einen durch Chromatophoren bedingten Farbenwechsel haben, 
sind poikilotherme Tiere, die also ihre Körpertemperatur mit der des Mediums 
ändern. Sie haben im Gegensatz zu den homoiothermen Tieren nur eine phy- 
sikalische, nicht aber auch eine chemische Temperaturregulierung?.. Um nun 
einigermaßen die Temperaturschwankungen zu kompensieren, so verändern die 
Chromatophoren je nach ihrem Ballungszustande die Wärmestrahlungsabsorption 
und Wärmeleitung. Die chemische Wärmeregulierung wird also ersetzt durch die 
Chromatophoren als physikalische Wärmeregulatoren. Die analoge Funktion 
beim Warmblüter hat das Gefäßsystem. Das Blut ist das bedeutendste Transport- 
mittel der Wärme im Körper. Da die Wärmevermittlung auf der Oberfläche statt- 
findet, sind die Hauptgefäße regulatorisch von größter Bedeutung). 

Wenn beide, das Chromatophoren- und Gefäßsystem, in Inneryation 
und Funktion übereinstimmen, so lassen sich noch weitere Analogien 
im speziellen nachweisen. Die Gefäßnerven treten mit den Kolorations- 
nerven aus dem Rückenmark in den Grenzstrang des Sympathicus über 
und gehen von dem Grenzstrang auf dem Wege spinaler und cerebraler 
Nerven zu ihrem Innervationsgebiet. Sowohl Gefäß- wie Chromato- 
phorenzentrum sind sehr empfindlich gegen O,-Mangel. Ebenso wie 
sich einige Zeit nach Zerstörung der vasomotorischen Zentren in der 
Medulla ein neuer Tonus einstellt, dessen Zentrum die sympathischen 
Ganglien geworden sind, so ist nach Fuchs?) auch beim Chromato- 
phorensystem die Möglichkeit eines sekundären bzw. tertiären Zentrums 
in den Ganglien des Sympathicus vorhanden. 

Wir sind also berechtigt anzunehmen, daß die Feststellungen über 
die Giftwirkungen auf das Gefäßsystem auch für das Chromatophoren- 
system Geltung haben. 

Nieotin: Zuerst intensive Aufhellung, dann maximale 
Verdunklung. Größere Mengen von Nicotin haben curareartige Wir- 
kung auf die Nervenendigungen. Daß diese aber nicht die Chromato- 
phorenexpansion bedingt, geht daraus hervor, daß die Nicotinwirkung 
durch Adrenalin kompensiert werden kann. Die anfängliche Aufhellung 
kann zustande kommen dadurch, daß das pigmentomotorische Zen- 
trum in der Medulla oblongata gereizt wird, oder daß die sympathischen 
 Ganglienzellen vor ihrer Lähmung stark gereizt werden. Beide Fälle 


!) R. F. Fuchs, Die physiologische Funktion des Chromatophorensystenis 
als Organ der physikalischen Wärmeregulierung der Poikilothermen. Sitzungs- 
berichte der Physik.-med. Societät in Erlangen 44. 1912. 

2) M. Rubner, Die Gesetze des Energieverbrauches bei der Ernährung. 
Leipzig-Wien 1902. 

3) Auf den Einwand V. Bauers (Zeitschr. f. allg. Physiol. 16, 1914), daß 
diese Theorie nur auf einige Amphibien und Reptilien anwendbar sei, nicht aber 
auf die im Wasser lebenden Krebse und Fische, kann hier nicht eingegangen 
werden. 

*) R, F. Fuchs, Wintersteins Handbuch, 1. c. S. 1439. 
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sind bei der Nicotinwirkung auf das Gefäßsystem verwirklicht. Das 
vasomotorische Zentrum wird erregt und die peripheren Ganglien- 
‚zellen. Beides bedingt eine Blutdrucksteigerung, darauf folgt, analog 
ler Chromatophorenexpansion, eine Erschlaffung der Gefäße. 
Adrenalin: Intensive Aufhellung. Durch Erregung der sym- 
pathischen Nerven erfolgt eine Kontraktion der Chromatophoren. 
Die Wirkung auf das Gefäßsystem ist analog. Da es ein Produkt innerer 
Sekretion ist, was den Gefäßtonus beeinflußt, so ist die Annahme, daß 
‘ der Ohromatophorentonus ebenso vielleicht durch dasselbe reguliert 
wird, sehr wahrscheinlich, besonders da man bei Fischen Drüsen mit 
innerer Sekretion gefunden hat, deren Funktion noch einer Erklärung 
harrt. (Plehn, Anatom. Anz. 28 1906, 197.) Fuchs!) betont die Mög- 
lichkeit, daß der Chromatophorentonus außer durch thermische Reize 
durch Stoffwechselprodukte bedingt sein könnte. Die Nicotinverdunk- 
lung wird durch Adrenalin aufgehoben. Zwischen beiden besteht ein 
'Antagonismus, der sich ebenfalls dadurch kundgibt, daß die Nicotin- 
einfuhr in den Warmblüterkörper die Adrenalinsekretion vermehrt 2). 
Morphin: Verdunklung. Diese ist nicht auf Sympathicus- 
lähmung zurückzuführen. Nach Cl. Bern ard3) wird dieser durch Mor- 
phin in normalen Dosen nicht gelähmt. Die Verdunklung ist bedingt 
durch die Lähmung des pigmentomotorischen Zentrums in der Medulla 
oblongata. Auch die übrigen Zentren des Nachhirns werden geschädigt. 
Analog dem Chromatophorensystem nimmt auch der Tonus des Ge- 
fäßsystems ab. Der Blutdruck sinkt enorm [Barbour*)]. Da auch 
die peripheren Nerven unbeeinflußt bleiben, so ist die Chromatophoren- 
erschlaffung zentral bedingt. Es wäre zu untersuchen, wie die Nach- 
hirnreizung und Adrenalinwirkung ausfiele. Letztere müßte, da sie an 
peripher gelegener Stelle wirkt, erfolgreich sein. ) 
Veratrin: Zuerst Aufhellung, dann mäßige Verdunk- 
lung. Beides zentral bedingt. Das Chromatophorenzentrum wird zu- 
erst errest und dann gelähmt. Analog ist beim Gefäßnervensystem 
nach Veratrin zuerst Erregung (Kontraktion der Gefäße), darauf Läh- 
mung (Expansion) des vasomotorischen Zentrums zu beobachten. 
Die Blutdrucksenkung nach Veratrin ist aber nicht sehr ausgesprochen, 
ebensowenig wie die Expansion der Chromatophoren. 
Atropin: Totale Aufhellung, darauf Verdunklung. Die 
Chromatophorenkontraktion scheint zentral bedingt zu sein. Auch am 


!) R. F. Fuchs, Wintersteins Handbuch, 1. c. S. 1443. 

”) Dale und Laidlaw, Journ. of physiol. 44. Proceed. 12. 

3) Cl. Bernard, Über die Rolle der lähmenden Reflexwirkungen bej dem 
Sekretionsphänomen. ‚Journ. de l’Anat. et Physiol. 64, 507. 

*) H. Barbour, Zwei Typen der periodischen, durch Morphin a. ufenen 
Atmung. Journ. of hammsanll a. exp. therapeut. 5 392. 
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Gefäßnervensystem ist eine Erregung des vasomotorischen Zentrums 


- zu beobachten. Ob die darauffo'gende Chromatophorenexpansion auf 


zentraler oder peripherer Lähmung beruht, ist nicht mit Sicherheit zu 
entscheiden. Der Sympathicus mit seinen Ganglien ist sehr resistent 
gegen Atropin!). Nur relativ große Dosen schädigen ihn. Es bleibt 
also die Möglichkeit einer zentralen Lähmung oder einer Ausschaltung 
der Nervenendigungen in den Chromatophoren bestehen. Eine Ent- 
scheidung könnte durch Nachhirnreizung oder Adrenalin herbeigeführt 
werden. Tritt eine Aufhellung ein, so ist der letztgenannte Fall aus- 
geschlossen. 

Coceain: Verdunklung. Cocain erregt anfänglich die Zentren 
der Medulla oblongata. Daß aber keine Aufhellung erfolgt, liegt daran, 
daß periphere Elemente gelähmt werden und so die Chromatophoren- 
kontraktion nicht zustande kommen lassen. Da von einer sympathicus- 
lähmenden Wirkung des Cocains nichts bekannt ist, so bleibt nur die 
Annahme einer motorischen Lähmung übrig. Beweisend für die An- 
nahme wäre die Tatsache, daß Nachhirnreizung und Sympathicus- 
reizung erfolglos blieben. 

Curare: Totale Verdunklung. Die schädigende Wirkung von 
Curare auf das Zentralnervensystem ist gering. Die Lähmung ist peri- 
pherisch. Die pigmentomotorischen Nervenendigungen wer- 
den ebenso wie die übrigen motorischen durch Curare ge- 
lähmt, was eine Expansion aller Chromatophoren zur Folge hat. Das 
Gefäßsystem reagiert ganz analog wie das Chromatophorensystem auf 
Curare. Auf jede Curareinjektion folgt eine Blutdrucksenkung, die 
unabhängig vom Herzen und von den Herznerven ist. Tillie?) findet 
eine vollkommene Analogie zur Lähmung der peripheren Nerven in 
der Lähmung der Gefäßnerven durch Curare. 

Stryehnin: Geringe Aufhellung, darauf totale Verdunk- 
lung. Strychnin reizt die Zentren der Medulla oblongata. Daher 
resultiert die Aufhellung. Die Sympathicuserregbarkeit wird gesteigert ®). 
Zu entscheiden wäre, ob die Chromatophorenexpansion auf einer 
Lähmung des Zentrums beruht oder durch die curareähnliche Wirkung 
des Strychnins auf die motorischen Nerven bedingt ist. Da aber nach 
Rückenmarkdurchtrennung wieder eine Aufhellung eintritt, so sind 
diese Möglichkeiten ausgeschlossen. Es bleibt also nur die Annahme 
übrig, daß durch Strychnin der hemmende Einfluß des Rückenmarks 
vergrößert wird. 


1) J. Langley, Über die Physiologie der Speichelsekretion. Journ. of physiol. 
1, 9, 10, 11. 

2) J. Tillie, Über die Wirkung des Curare und seiner Alkaloide. Arch. f. 
experim. Pathol. u. Pharmakol. 27. 

2) M. Schiff, Bericht über einige Versuchsreihen. Arch. £. d. ges. Physiol. 4. 
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Phenol: Starke Aufhellung — mittlere Färbung. Von einer 
zentralen Erregung stammende Chromatophorenkontraktion. Die 
Rückenmarkserregbarkeitssteigerung hatte scheinbar eine Hemmung 
zur Folge. 

6. Zusammenfassung und Schluß. 

Bei elektrischer Reizung der Fischhaut läßt sich die Reaktion der 
Chromatophoren in zwei verschiedene Vorgänge scheiden: 

I. Es erfolgt eine reflektorische Chromatophorenkon- 
traktion. Daß diese Reaktion auf dem Wege der Nerven- 
leitung vor sich geht und nicht auf direkter Beeinflussung 
beruht, wird bewiesen durch folgende Tatsachen: 

1. Die Aufhellung geht von der Reizstelle gleichmäßig über den 
ganzen Körper, und zwar gleichmäßig ohne Dekrement in der Intensität 
der Aufhellung. 

2. Wird der Zusammenhang der Haut der Reizstelle mit der der 
Umgebung unterbrochen und nur mit dem Muskel in Verbindung ge- 
lassen, so geht die Aufhellung doch über die operativ abgegrenzte Haut- 
stelle hinaus und erreicht unbekümmert ihre normale Ausdehnung, 
obschon der elektrische Reiz unbedingt lokal beschränkt ist. 

3. Wird das Rückenmark samt dem Sympathicus in verschiedenen 
Höhen durchtrennt und einer der nun dunkel gewordenen Abschnitte 
faradisch gereizt, so springt die Aufhellung nicht auf ein anderes Seg- 
ment über, sondern bleibt an den Innervationsbezirk des jeweiligen 
Rückenmarksabschnittes gebunden. 

II. Es gibt eine direkte Öhromatophorenbeeinflussung. 
Die Chromatophoren kontrahieren sich ohne Vermittlung 
des Nervensystems direkt. 

1. Nach Curarevergiftung, durch die also alle Nerveneinflüsse aus- 
geschaltet werden, kontrahieren sich die Chromatophoren, jedoch nur 
lokal und begrenzt an der Elektrodenstelle. 

2. Isoliert man an der curaresierten Scholle ein Hautstück von der 
Umgebung, so bleibt bei Reizung die Aufhellung auf die umgrenzte 
Stelle beschränkt, da die Reizwirkung auf curaresierte Chromato- 
phoren nur lokal sein kann. 

Der Aufhellungsreflex und die direkte Aufhellung unterscheiden sich 
durch Intensität, Schnelligkeit und Umfang der Aufhellung. Belichtung 
der Augen und der Haut waren ohne Einfluß auf den Farbenwechsel. 

Aus den Durchschneidungs- und Reizversuchen am zentralen und 
autonomen Nervensystem folgt: 

Durch Reizung sämtlicher Gehirnteile und des Opticus ließ sich 
keine Kontraktion der Chromatophoren erzielen. Ebenso ließ sich von 
dort aus keine Hemmung nachweisen. 

Bei elektrischer Reizung der Medulla oblongata wurde 
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eine sofortige sehr intensive Aufhellung erzielt. Das pig- 
mentomotorische Zentrum liegt also im Nachhirn. Zerstö- 
rung der Medulla oblongata hat eine sofortige maximale 
Expansion der Chromatophoren zur Folge. 

Die bei Rückenmarksdurchschneidung eintretende Ver- 
dunklung des caudalen Teils kommt dadurch zustande, 
daß hierbei gleichzeitigderSympathicus mitdurchschnitten 
wird. Zerstörung des Rücken marks hat keinen Einfluß auf 
die geballten Chromatophoren. Ausbohrung ist also ohne 
Erfolg; erst durch die mit der Durchschneidung verbundene 


Sympathicuszerstörung wirddieExpansion dadurchherbei- 
geführt, daß dieden Tonus vermittelnde Bahn unterbrochen 


ist. Bei der Durchschneidung des Rückenmarks (und Sym- 
pathicus) wird der caudale Teildunkel, der obere aber heller 


als ursprünglich. Ob dies auf Vermittlung von erregenden 


oder auf Unterbrechung von hemmenden Einflüssen be- 
ruht, ist unentschieden. 

Daß das Rückenmark oder wenigstens der obere Teil 
hemmend wirken kann, geht aus folgendem hervor: 

1. (12.) Durch Zerstörung des Zentrums und der Medulla oblongata 
maximale Expansion. Als das Rückenmark vomgSchädel aus zerstört 
wurde, trat sofort Aufhellung ein. 

2. (15.) An einer phenolvergifteten Scholle wurde das Rückenmark 
von der Mitte bis zur Medulla oblongata ausgebohrt. Da in der Mitte 
Rückenmark und Sympathicus durchschnitten waren, so war der caudale 
Teil des Tieres dunkel, nach der Ausbohrung wich die mittlere Färbung 
einer intensiven Aufhellung. 

3. (19.) Die elektrische Aufhellung geht in ganz kurzer Zeit nach 
Aufhören des Reizes zurück und weicht der ursprünglichen dunklen 
Hautfärbung. Hellt man nun eine Hautstelle auf und schneidet sofort 
das Rückenmark bei Beginn der Medulla oblongata durch, so bleibt 
die Aufhellung länger bestehen. 

4. (13.) Die dunkle Färbung des Kopfes einer nicotinvergifteten 
Scholle wird nach Rückenmarkszerstörung aufgehoben. 

5. (5.) Durchschneidet man an der strychninvergifteten Scholle 
das Rückenmark, so kontrahieren die vorher maximal expandierten 
Chromatophoren sich im oberen Teil. 

Chemische Substanzen, die von spezifischer Wirkung 
auf den Sympathicus sind, haben einen eminenten Einfluß 
auf die Färbung. 

Nicotin,dasdiesympathischenGanglienlähmt, bewirktEx- 
pansion. Adrenalin,dasElementedessympathischen Nerven- 
systems erregt, bewirkt Kontraktion der Chromatophoren. 
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Die Wirkung der übrigen Alkaloide ist aus folgender Tabelle er- 
sichtlich : 


Tabelle. Wirkung der Gifte auf die verschiedenen Elemente des Chromato- 


phorennervensystems. 
Chromatophoren- || Nico- | Adre- | Mor- | Vera- | Atro- . Strych- 
Nervensystem tin nalin | phin trin pin Coeaip |, Curare nin Pitenol 
= peripheres | | | 
ei autonomes x LO) x 
= n - 
A) zentrales | u lx x0%| xo% 
e | peripheres O? O O 
© 
5 ee ®) | 
:@ _ 
4) zentrales | 2G) O O | | 


Bemerkungen: ); = Erregung des Hemmungszentrums. X = Reizwirkung. © = spezifische 
Giftwirkung. 


II. Weitere Untersuchungen. 

Zunächst wurden Versuche mit Raja clavata angestellt. Die Tiere 
wurden einmal in einem Gefäß mit schwarzem, darauf in einem mit 
weißem Untergrund gehalten. Selbst bei längerem Aufenthalt war keine 
Anpassung an deh Untergrund zuerkennen. Elektrische Haut- 
reizung, selbst von faradischen Strömen, blieb auf die Färbung ohne 
Einfluß. 


Nebenbei wurde an Raja clavata eine interessante Erscheinung beobachtet, 
die ich an dieser Stelle erwähnen will. Ergreift man ein Tier schnell, legt es auf 
den Rücken und hält es einen Augenblick fest, so sieht man nach Aufhören der 
spontanen Bewegungen, daß das Tier regungslos mit ventral umgebogenen Seiten- 
flossen liegen bleibt (Abb. 11). In dieser sonderbaren Lage bleibt das Tier liegen, 
bis die spontanen Bewegungen einsetzen, um die normale Körperlage wieder 
zu erlangen; auch durch künstlichen Reiz kann man beim flach auf dem Rücken 
liegenden Rochen diese Stellung erzielen (durch Auflegen der Elektroden unter- 
halb des Unterkiefers, M. coraco-mandibularis). Wir haben hier einen Fall von 
Reflextonus, wie er den früher als hypnoseähnlichen Erscheinungen aufgefaßten 
Zwangsstellungen verschiedener Tiere zugrunde liegst (Krebs, Frosch, Huhn, 
ägypt. Brillenschlange, Meerschweinchen [Verworn], Küchenschabe [Scezy- 
mansky]). Das Wesentliche dieser Erscheinung beruht nach Verworn!) im toni- 
schen Lagereflex, der die sonderbare Haltung der Tiere bedingt. Nach einer 
Analyse ist der Vorgang so zu denken, daß bei einer anormalen Lage des Tieres 
.das cerebrale Lagereflexgebiet erregt wird, dagegen die motorischen Sphären 
des Großhirns gehemmt werden. Der Lagekorrektionsreflex kommt nicht zur 
Ausführung; durch den andauernd einwirkenden Reiz der abnormen Körperlage 
geraten die Zellen des Lagereflexgebietes in eine tonische Dauererregung. Die 
unter sonstigen Umständen am Lagekorrektionsreflex beteiligten Muskeln befinden 
sich in tonischer Contractur. Das Großhirn wirkt am Zustandekommen dieses 
Vorganges nur durch Hemmung der motorischen Rindengebiete mit. Die spon- 


!) M. Verworn, Die sogenannte Hypnose der Tiere. Zentralbl. f. Physiol. 12 
1898. 500. 
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tanen Bewegungen des Tieres zur Befreiung aus seiner Lage werden ausgeschaltet. 
Die tonische Contractur der Bauch- und Flossenmuskeln des Rochens ist der 
Ausdruck des am Erfolg verhinderten Umdrehreflexes. 
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Abb. 13. 


Am Glattrochen (Raja batis) war ebenfalls kein Farbwechsel 
zu beobachten. 

Ferner wurden verschiedene Versuche mit Cyclopterus lumpus 
(Lumpfisch) angestellt. 

Es waren kleine Tiere von durchschnittlich 10cm Länge. Ihre 
normale Färbung ist violettblau mit dunkler Längsstreifung. 


Abb. 14 u. 15. Chromatophoren von Cyclopterus lumpus (tiefe Hautschicht). 


Die schwarzen Chromatophoren sind auf zwei Hautschichten ver- 
teilt, während die farbigen fast nur in der oberen Schicht liegen. Die 
Größe der schwarzen Chromatophoren in beiden Schichten ist nicht 
gleich, die unteren sind etwas größer. Besonders große liegen dort in 
der Augengegend. 


16. (31. VIII. 1920.) 
Die Haut wird faradisch gereizt. Die ursprüngliche Blaufärbung wird braun. 
Jedoch tritt die Reaktion viel später ein wie die Aufhellung der Scholle bei fa- 
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radischer Reizung. Die Braunfärbung, die zuerst an der Elektrodenstelle lokalı- 
siert bleibt, breitet sich über größere Hautstrecken aus. Während durch Faradi- 
sieren bei Pleuronectes sich die ganze Haut aufhellt, ist dies bei Cyelopterus nicht 
der Fall. 

21. (2. IX. 1920.) 

Gehirn und Medulla oblongata wurden freigelegt. Es wurde faradisch gereizt 
die Lob. olfact., Opticus, Groß-, Zwischen- und Kleinhirn. Bei Reizung der 
Medulla trat eine schwache Aufhellung (Rosa- 
färbung) ein. Die geringe Intensität des Farb- 
wechsels mag wohl auf der durch die Ope- 
ration und Blutverlust bedingten Schädigung 
zurückzuführen sein, da diese Tiere besonders 
empfindlich sind. 

17. (31. VIII. 1920.) 

Abb. 16. Chromatophore aus der oberen Bei Strychrinvergiftung wurde die Fär- 
Hautschicht. bung bei Eintritt der Krämpfe und Erreg- 
barkeitssteigerung hellrosa.. Die schwarzen 

Chromatophoren waren also in Ballung. (Strychnin wurde dem Wasser des 
Aquariums zugesetzt.) Weitere Giftversuche konnten nicht mehr gemacht werden. 


Die Öhromatophoren von Öyclopterus reagieren auf 
elektrischen Reiz. 

Sie können durch Reizung der Medulla oblongata zur 
Kontraktion gebracht werden. Also liegt auch hier das 
Chromatophorenzentrum, wie beiallen bis jetzt unter- 
suchten Fischarten, im Nachhirn (Medulla oblongata). 


Bemerkung zu den Textabbildungen. 
Chromatophorenvergrößerung: Leitz’ Ölimmers. !/,,, Okular 0; Entfernung 
zwischen Zeichenprisma und Zeichentisch 40cm. Bei der Reproduktion auf ?/, ver 
kleinert. Die Abbildungen 1 und 7 sind dem „Führer durch das Aquarium der 
Zoologischen Station Büsum‘ entnommen. 


(Aus der Zoologischen Station Büsum, Nordsee.) 


Untersuchungen an Medusen. 
1SHkeilı. 
Von 
J. Georg Schaefer, Köln. 
Mit 2 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 23. Dezember 1920.) 
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1. Einleitung. 


Die vorliegenden Untersuchungen wurden im August/September an 
der hiesigen Anstalt ausgeführt. Ursprünglich war nur die Nach- 
Prüfung einiger Ergebnisse, speziell betr. Giftwirkung auf den Um- 
brellar-Rhythmus geplant. Da sich aber zum Teil neue Beobachtungen 
ergaben, so glaube ich, diese schon jetzt mitteilen zu dürfen. 

Bei der Ausführung der Versuche und beim Fang des Tiermaterials 
unterstützte mich mein Freund, Herr Theodor Müller (z. Zt. am 
physiologischen Institut Genf), dem ich auch an dieser Stelle hierfür 
meinen herzlichsten Dank ausspreche. 

Die Medusen wurden vom Kutter aus gefangen oder bei Eintreten 
. der Flut im Hafen geschöpft. Während auf freier See nur größere 
Exemplare, und vorwiegend Rhizostoma und Cyanaea erbeutet wurden, 
trieb die Flut größtenteils kleine Tiere (fast ausschließlich Chrysaora) 
in den Hafen. Eine besonders große Ausbeute wurde dort erzielt an 
einem warmen Augusttage, dem einige stürmische und verhältnismäßig 
kühle vorausgingen. Es schien, als ob die Quallen die obere und wärmere 
Wasserschicht aufgesucht hätten und deshalb mit der Flut getrieben 
wurden. Unsere Versuche ergaben, daß z. B. Chrysaora positiv thermo- 
taktisch ist. Es wurde mit erwärmtem Seewasser eine Temperatur- 
differenz von ca. 15—18° C erzielt. Die Tiere sammelten sich am 
wärmeren Teile des Aquariums, dort, wo die Temperaturmessung 17° © 

Pflügers Archiv f. d. ges. Physiol. Bd. 188. 4 
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ergab. Darüber hinaus findet eine ‚„Umstimmung‘ statt derart, daß 
die Medusen gegen höhere Temperaturen sich negativ thermotaktisch 
verhalten. Das Optimum variiert mit den verschiedenen Arten und 
Individuen. Es liegt einige Grade tiefer wie die Temperatur, welche die 
srößtmöglichste Rhythmusfrequenz hervorruft. 


2. Über die Beziehung der Temperatur zur Pulsations- 


frequenz. . 


Bereits Romanes!) stellte fest, daß Temperaturänderung von 
großem Einfluß auf den spontanen Rhythmus der Medusen ist. Tem- 
peraturerhöhung bewirkt bis zu einem bestimmten Grad eine Zunahme, 
Temperaturerniedrigung eine Abnahme der Pulsationsfrequenz. 

Für viele biologische Vorgänge hat sich herausgestellt, daß sie bei 
Temperaturwechsel dem ‚van t’Hoffschen Gesetz‘ unterliegen, nämlich 
daß bei Temperaturerhöhung um 10° € die Reaktionsgeschwindigkeit 
verdoppelt bis verdreifacht wird. 


Bezeichnet man also mit R, und R,,,, zwei Reaktionsgeschwindigkeiten, 
{+10 


die aus um 10° © entfernten Temperaturen resultieren, so ist der Quotient 
R t 


— Qı0 = 2-3. Dieses Gesetz wurde zunächst an rein biochemischen Prozessen 
nachgewiesen, so bei Fermentreaktionen ?), bei der Kohlensäureassimilation der 
Pflanze ®) und bei der Entwicklung von Frosch und Seeigeleiern ?). Aber auch für 
rhythmische Vorgänge konnte diese Gesetzmäßigkeit festgestellt werden. Ka- 
nitz°) gelang dieser Nachweis für die pulsierenden Vakuolen verschiedener In- 
fusorien (Euplotes Charon., Stylonychia, Chilodon cuc. glaucoma colp.. Als Syn- 
der®) die R-G-T-Regel am Frosch- und Schildkrötenherzen und B. Robertson’) 
am Crustazeenherzen (Ceriodaphnia) bestätigt fanden, konnte Kanitz®) für das 
Säugetierherz die gleiche Regelmäßigkeit feststellen. Vergl. auch A. Pütter: 
Temperaturkoeffizienten in Zeitschr. f. allgem. Physiol. 16 (1914). 


!) Romanes, G. J., Philos. Transact, Royal Soc. Vol. 166, 16%. 1876—77. 
Zit. n. Baglioni, Wintersteins Handb. d. vergl. Physiol. 4, 104. 

®?) Euler und Beth af Ugglas, Untersuchungen über die chemische Zu- 
sammensetzung und Bildung der Enzyme. Zeitschr. f. physiol. Chemie 65, 124. 
1910. 

3) Matthaei, G., Experimental researches on vegetabl Assimilation and 
Respiration. III. On the effect of temperature on Carbon-dioxyd assimilation. 
Philos. Transact, of the Royal Society London, Vol. 19%, 47—105. 1904. 

*) Peter, K., Der Grad der Beschleunigung tierischer Entwicklung durch 
erhöhte Temperatur. Arch. f. Entwicklungsmech. 20, 130. . 1905. 

>) Kanitz, A., Der Einfluß der Temperatur auf die pulsierenden Vakuolen 
der Infusorien. Biol. Centralbl. %%, 11. 1907. 

6%) Synder, D. Ch., Comparative study of the temperature coefficients of 
the velocities of various physiological actions. Amer. journ. of physiol. 2%, 309. 

”) Robertson, B. T., Note on the influence of temperature on the rate of 
the heart-beat in a erustacean. Biol. Bulletin of the Marine-Biological Labor. 
Woods Holl. 10, 242 (s. Zentralbl. f. Physiol. 1908). 

8) Kanitz, A., Auch für die Frequenz des Säugetierherzens gilt die R-G-T- 
Regel. Arch. f. d. ges. Physiol. 118, 601. 1907. 
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- Die Frage, ob die Frequenz des Umbrellarrhythmus bei 
Erwärmung ebenfalls gemäß der R.-G.-T.-Regel gesteigert wird, 
konnte durch unsere Versuche im positiven Sinne beant- 
wortet werden!). 

Es seien einige Versuchsprotokolle wiedergegeben (s. Abb. 1): 


Tabelle I. 
A — Abkühlung, KL = Kältelähmung, E = Erwärmung, WL = Wärmelähmung- 
Temperaturanstieg pro Minute ca. 1°C. 


Temperatur inc | Bulzent| =c Pe 
"Ss, Chrysaora 12 40 115 38 6. Chrysaora 
Schirm- N 14 30 105| 22 Schirmdurehm. 
durchm. 2 27 8 En SEN 8—10 em 
Beer 78 18 7 13 5 
| 15 95 6,5 12 
5 KL 
ee an 
5% 151° 121,5:1,5492) 
1285| 64 |[205| 4 
ILA 215] 40 |195) 40 (ILA 
1 —12 26 
17°—-40, 8°-18-99=22|1ı | 20 


235 —- 5: Qo—2 Ta, zo 2 
Be, or. 74 21,5° 49, 11° 26-00 49 
18° — 31, 28,5° — 64 Qu =? Ge 1921574820, 21 


5. Chrysaora (17? 2 |1LA 8° -17, 11. A 195° -40-.0,= 28 
en | 36 [LA 106° 2%, I. A 21,5°-49-Q,=22 
eg BE 53 [175] 27 3. Rhizostoma 

Er 245 84 |21 | 34 Schirmdurchm. 
26,43 E 10—13 cm 


145° — 28, 24,5°— 84:05, —3|5, | 49 
29 | WL 


174° 270902 39205 88 


Die angeführten Zahlen stellen keine Selektion der Protokolle dar; 
in allen Versuchen schwanken die Q,o-Werte zwischen 1,8 und 3,2. 

Somit ist die Gültigkeit des van t’Hoffschen Gesetzes 
für einen weiteren Fall von rhythmischen Vorgängen 
„automatischen“ Ursprunges erwiesen. [Auch der zu dieser Kate- 


!) Nach Beendigung der Versuche fanden wir die Beobachtung J.v. Uex- 
külls, Die Schwimmbewegungen von Rhizostoma pulmo. [Mitt. a. d. Zoolog. 
Station zu Neapel 14 (1901)], daß Erhöhung der Meerwassertemperatur von 
13 auf 22° C eine Erhöhung der Schlagfolge um das Doppelte bedingt. 

2) Nach Eintritt der Kältelähmung wurde das Wasser des Aquariums in 
5 Minuten auf 21°C erwärmt. Daß das Tier sich dabei wieder vollständig 
erholt hat, geht bei Vergleichung der Zahlen von I. A und II. A dentlich hervor: 
1052 — 22 PP; (HE. A) 11° --20P. 
4* 
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gorie gehörende Atemrhythmus zeigt diese Gesetzmäßigkeit!).] Durch 
den Temperaturkoeffizienten manifestieren die Vorgänge 
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Abb. 1 Abszisse = Temperatur in °C, Ordinaten = Pulsa- 

tionszahl. Die Zahlen der Kurven bezeichnen die Versuchs- 

nummer. Die Exponentialabhängigkeit ist besonders bei 3, 
8II und 7 evident. 


Übergang zur Wärmlähmung bildet, liegt 


in den nervösen 
Zentren der Medu- 
senihren vorwiegend 
chemischen Charak- 
ter. 

Bis jetzt hatten wir 


von der Wärmeerregung 


der .Medusen gesprochen. 
Der funktionssteigernden 
Wirkung der Temperatur 
ist durch ein Maximum 
eine Grenze gesetzt. Wird 
diese Grenze überschrit- 
ten, so schlägt die Wär- 
meerregung in Lähmung 
um. Der Übergang zwi- 
schen der Temperatur, die 
die höchstgesteigerte Er- 
regung zur Folge hat, zu 
der Temperatur der voll- 
ständigen Lähmung ist 
sehr kurz. Die Grenz- 
temperatur, die diesen 
für Medusen verhältnis- 


mäßig tief, wie aus der Tabelle ersichtlich ist. 


| Wärmelähmung 
bei °C 

Warmblüternerv h 48-50 
Staubfädenzellen von eadkantin 45 
Flimmerepithel der Rachenschleim- | 

haut des Frosches | 46 
Hroschmery Br 3544 
Infusorien Bin ; 36—38 
Amoeben . ! H 2) 35 
Medusen (hass, lesen) | 28—33 *) 


*) Nach Winterstein?) beträgt die Wärmelähmungstemperatur für die im 


Mittelmeer lebende Rhizostoma ca. 35 ° C. 


1) Babäk, E. u. Roöek, J., Über den Temperaturkoeffizienten us: Atem- 


rhythmus usw. Arch. f. d. ges. Physiol. 130, 477. 


1909. 


2) Winterstein, H., Wärmelähmung und Suisse Zeitschr. f. allg. Physiol 


5, 326. 1905. 


u un. uch 


ei 
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Am genauesten ist die Wärmelähmung am Kaltblüternerven unter- 
sucht worden. In seinem Verhalten zeigt er manche Ähnlichkeit mit 
der wärmegelähmten Meduse. So konnte auch hier eine „Wärme- 
sewöhnung‘ konstatiert werden. 

Das Wasser des Aquariums wurde bis 26° C erwärmt. Die Pul- 
sationsfregquenz nahm mehr und mehr zu, bis sie bald arhythmisch 
wurde. Steigerte man nun vorsichtig die Temperatur, so wurden die 
Pulsationen immer unregelmäßiger, bis sie bald sistierten. Die Wärme- 
lähmung war eingetreten. Darauf wurden, die Tiere in kaltes Wasser 
zurückgebracht und bald begannen, wenn nicht die Lähmung durch 
zu hohe Temperatur oder zu lange Dauer nachhaltig und schädigend 
auf die nervösen Zentren eingewirkt hatte, die Pulsationen in an- 
nähernd normaler Frequenz. Die Medusen erholten sich ca. 10 Minuten 
lang. Dann wurden sie unter Wahrung der Geschwindigkeit des Tem- 
peraturanstieges zum zweiten Male erwärmt. Es zeigte sich, daß zur 
Erzielung einer zweiten Wärmelähmung eine etwas höhere 
Temperatur erforderlich war. Im folgenden seien einige Ver- 
suchsprotokolle angeführt. (S. Abb. 2.) 


Tabelle II. WL = Wärmelähmung, ER = Erholung, u = unregelmäßige Frequenz, 


Temperatur in °C | en ZE | Pulszahl pro Min. 
5. Chrysaora 18 | 26 16 23 15. Rhizostoma 
10—13 em 20 | 32 26 55 Schirmdurchm. 
Sehumdurehm. 1. 25 |... 89 28,5 60 14 cm 
RD 46 2,5 u 
2 NV 31 WL 
187 | 13%) | bei 20° 10Min. ER 
| 22,8 31 20 | 3. 
Eee 4 97,5 53 
29 43 28 59 
a) u 29 67 
2 73,5) WER | 995 70 
bei 19° 10 Min. ER 30,5 s0 
19 | 19 ale (73) 90°) 
gg 32 u 
ee Min. ER ER 33,5 WL 
185) 29 E35 I. WL 14. Rhizostoma 
15 Min. ER | bei 18° 15Min ER Schirmdurchm. 
Kal 32 275, Prev Re 


Der Wert, um den die Wärmelähmungstemperatur durch 
zweimalige Erwärmung heraufgedrückt wird, beträgt] bis 
2.5 ©. 

!) Nach der ersten Wärmelähmung erholte sich die Meduse 5 Min. bei 18°C. 

2) 90 Pulsationen unter Mitzählung der ausgefallenen Systolen. 
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Die Pulsationsfrequenz ist nach abgeklungener Wärmelähmung eine 
Zeitlang herabgesetzt, und zwar um so mehr, je kürzer die Erholungs- 
zeit ist. Sie steigt mit zuneh- 


90\- x mender Dauer: der Erholung 
f wieder an. 

an By 18° —26P (I. Erwärmung) 

N 17,7°—13P (II. Erwärmung) 


S 
Zn 


(Abnahme) 
16°C —25P (I. Erwärmung) 
20°C—?%3P (II. Erwärmung) 
(Abnahme) 

Ist nach der Wärmelähmung 
die Frequenz herabgesetzt, und 
wird zum zweiten Male erwärmt, 
so erhalten wir bei einer be- 
stimmten Temperatur doch die 
annähernd gleiche Pulsa- 
tionszahl, wie bei der entspre- 
chenden Temperatur der ersten 
Erwärmung. 


| A % S 2a = 27,5°C—46P (I. Erwärmung). 


a 
S S 
| 


Pulsationsfreguenz pro Mimute 
S 
| 


20 


Temperatur ın °C Se SE en en 
28°C — 44 E (11. Erwärmung) 
Abb. 2. Abszisse = Temperatur in °C. Ordinaten (Konstanz) 


= Pulsationszahl. Die gestrichelte Linie verbindet Br 1" 

die beiden Erwärmungsphasen des Versuches. Die 28,5°C — 60 (I. Erwärmung) 

Klammern bezeichnen die Wärmelähmungen. Die 28°C 69 
Kurvenzahl gibt die Versuchsnummer an. 75 


(II. Erwärmung) 
(Konstanz) 

Wie bereits erwähnt, steigt die nach der Wärmelähmung herab- 
gesetzte Pulsationsfrequenz allmählich mit der Erholung wieder zur 
Norm an; ja sie geht darüber hinaus, sie ist, gegenüber der 
Frequenz vor dem Versuch (bei gleicher Temperatur), erhöht. 


Vor dem Versuch: 13°0 —26P 
Nach Beendigung: 16,5°C — 32 P 


& Der Erscheinungskomplex, daß durch wiederholte Wärmelähmungen die 
dazu nötige Temperatur sich nach oben verschiebt, ist zuerst von Thörner!) 
am Nerven beobachtet und mit dem Namen ‚„Wärmegewöhnung‘ bezeichnet 
worden. Thörners Erklärung dieser Erscheinung, ausgehend vom Wesen der 
Wärmelähmung, die als Erstickung durch relativen Sauerstoffmangel aufzufassen 
ist, lautet folgendermaßen: Die Wärmelähmung hat eine 'Stoffwechselverlang- 
samung hervorgerufen, die eine Zeitlang nach der Erholung bestehen bleibt und 
erst allmählich abklingt. Vielleicht sind reversible Gerinnungen, kolloidale Zu- 


(Prot. 5). 


1) Thörner, W., Untersuchungen über Wärmeerregung und Wärmelähmung 
und den Erscheinungskomplex der Gewöhnung bei der letzteren. Zeitschr. f. allg. 
Physiol. 18, 226. 1919. 


x 
u 
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standsänderungen in dem lebendigen System hierfür verantwortlich, die, durch 
die Temperaturerhöhung bedingt, die Intensität des Stoffwechsels herabsetzen. 
Hierdurch ist das Sauerstoffbedürfnis des Nerven eingeschränkt und daher kann 
er eine zweite und dritte Sauerstoffentziehung (Wärmelähmung oder Erstickung) 
länger aushalten. (Nicht nur ist zur zweiten Wärmelähmung eine höhere Tempera- 
tur erforderlich, sondern der wärmegelähmt gewesene Nerv erstickt bei Sauer- 
stoffabschluß langsamer wie ein frischer.) 

- Es ist anzunehmen, daß die Wärmegewöhnung eine allgemeine 
Eigenschaft der lebendigen Substanz ist. Aber eine Bestätigung steht 
noch aus. Die Protozoen wären ein sehr geeignetes Versuchsobjekt, 
um diese Erscheinung eingehender zu analysieren. Es ist wahrschein- 
lich, daß die „Wärmegewöhnung“ unter allen Formen der 
lebendigen Substanz am meisten, fast spezifisch, den 
Nervenzellen zukommt. 


3. Das Verhalten des Umbrellar-Rhythmus gegen Gifte. 


Die folgenden Versuche dienten lediglich der Orientierung und Nach- 
prüfung, machen also auf Vollständigkeit keinen Anspruch. Die syste- 
matische Durchführung soll bei nächster Gelegenheit in Angriff ge- 
nommen werden. 

Von den Forschern, die sich mit der Giftwirkung auf den Medusen- 
rhythmus beschäftigt haben, sindRomanes!) und Sanzo?2) zu nennen. 
Aber auf eine tiefergehende Analyse ihrer Beobachtungen, wie sie für 
verschiedene anorganische Substanzen von Bethe?) vorliegt, geht 
Romanes nicht ein (Sanzo teilweise). So ist die Frage nach der 
Wirkung der Alkaloide auf das Nervensystem der Medusen durch die 
geringe Anzahl der vorliegenden Beobachtungen unklar und dunkel. 

Zunächst schien es angebracht, diese nachzuprüfen. Am meisten 
der Beachtung wert ist die Schilderung der Strychninwirkung (Ro- 
manes l.c.). Strychninvergiftete Medusen zeigen nach ihm die ty- 
pischen Symptome der vergifteten höheren Tiere. Über eine Steigerung 
der Reflexerregbarkeit nach Alkohol berichtet Bethe*). Die viel- 
fachen Analogien, die zwischen der Herztätigkeit und der Medusen- 
bewegung von Romanes, v. Uexküll’) und Bethe®) gefunden sind, 

2) Romanes, |. c. 

®) Sanzo, L., Su di un processo d’inibizione nei movimenti ritmici delle 
meduse. Riv. di Biol. gen. 3. 1903; zit. n. Baglionil. c. 

®2) Bethe, A., Die Bedeutung der Elektrolyten für die rhythmischen Be- 
wegungen der Medusen. I., II. Teil. Arch. f. d. ges. Physiol. 124, 541. 1908 und 
127, 219. 1909. 

2) Bethe, A., Allgemeine Anatomie und Physiologie des Nervensystems. 
Leipzig 1903. S. 359. 

?) Uexküll, J. v., Die Schwimmbewegungen von Rhizostoma pulmo. Mitt. 
a. d. Zoolog. Station zu Neapel 14. 620—626. 1901. 


6) Bethe, A., Allgemeine Anatomie und Physiologie des Nervensystems. 
Leipzig 1903. S. 408—456. 
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veranlaßten Sanzo, einige spezifische Herzgifte an Medusen zu unter- 
suchen. Er sah nach Injektion von Nikotin usw. bei Carmarina hastata 
nach anfänglicher Frequenzsteigerung eine Verlangsamung und darauf 
Stillstand in Diastole. Injizierte er dann Atropin, so begann die Meduse 
sich wieder spontan zu bewegen. Seine Resultate lassen ihn zu dem 
Schluß kommen, daß Nikotin, Pilokarpin und Muskarin einen normalen 
Hemmungsmechanismus erregen (analog der Vaguserresung beim 
Wirbeltierherzen), dagegen Atropin den Hemmungsmechanismus lähmt 
(Vaguslähmung;)). 

Ich lasse die Ergebnisse der eigenen Versuche folgen. Die Gifte wurden 
durch die Gallertmasse der Exumbrella in die Randgegend injiziert. 


Adrenalin, Aqu.-Temp. 15°C. Nikotin, Aqu.:Temp. 16°C. 

Chrysaora Sem Durchm. Chrysaora 8S—10 cm Durchm. 
Vor der Injektion —33 P Vor der Injektion —35 P 
5 Minuten nachher — 33 P MIETST Minuten nachher — 20 P 
(keine Änderung) nach weiteren 5 Minuten —18P 


(Herabsetzung der Frequenz) 
Atropin (l/;,cem 1%) Aqu. Temp. 18°C. 
Rhizostoma 10 cm Durchm. 
vor der Injektion —35 P 
5 Minuten nachher — 36 P 


Nach weiteren 5 Minuten — 39 P 
(geringe Frequenzsteigerung) 


Die von Sanzo gemachte Beobachtung des Antagonismus von 
Nikotin und Atropin ließ sich auch an Rhizostoma bestätigen. Nach 
eingetretener Nikotinlähmung konnten durch Injektion von 1 ccm einer 
l proz. Atropinlösung wieder Pulsationen, ungefähr eine halbe Stunde 
lang, hervorgerufen werden. Jedoch hatten diese einen durchaus 
arhythmischen Charakter. 


Stryehnin Aqu. Temp. 17°C. 
Chrysaora ? Durchm. 
Vor der Injektion —40 P 
Nach 5 Minuten — 34 P (kräftig). 
II. Injektion-(gleiche Dosis). 
Nach 5 Minuten —64 P (mit Extrasystolen). 


(Große Steigerung der Frequenz); 


Sehr oft wird die Pulsation nach Strychninvergiftung unkoordiniert. 
Die Rhythmen der beiden Schirmhälften fallen zeitlich nicht mehr zu- 
sammen. Die Kontraktionswelle geht von einer Seite aus und sobald 
sie die andere Hälfte erreicht hat, entsteht dort eine Erregungswelle, 
die wieder auf die erstere zurückgeht, und so geht das Spiel weiter. 
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Da für den Rhythmus und die Synchronität derjenige Randkörper 
bestimmend ist, der die meisten und stärksten Impulse aussendet, so 
ist die Inkoordination wohl folgendermaßen zu verstehen. Durch die 
Strychninversiftung sind alle Randkörper maximal erregbar. Die 
spontane Innervationswelle, die von einem Teil der Randkörper aus- 
seht, wirkt bei ihrem Auftreffen auf andere als Reiz. Während dieser 
bei der normalen Meduse ohne Wirkung ist, löst er nun jedoch bei dem 
sroßen Reflexerresbarkeitszustand der Randkörper eine ‚„Extra- 
systole“ aus. Diese Erregungswelle läuft wieder zu anderen Zentren 
und bringt diese zur Entladung. Dies geht alternierend weiter und so 
kommt die asynchrone Pulsation zustande. Die Wahrscheinlichkeit 
unserer Annahme wird durch eine Beobachtung Bethes!) gestützt, 
wonach auch an der nichtstrychninisierten Meduse ein Randkörper 
bei Auftreffen einer Kontraktionswelle, die durch. elektrischen Reiz 
ausgelöst war, mit einer Impulsentladung antworten kann: 

„Gelegentlich beobachtet man (schreibt Bethe), daß ein Tier mit nur noch 
einem Randkörper oder ein großer breiter Tierstreifen, an dessen einem Ende noch 
ein Randkörper sitzt, seine Kontraktionen ganz einstellt oder durch sehr lange 
Pausen unterbricht. Es sieht gewissermaßen so aus, als ob die im Randkörper 
sich ansammelnde Spannkraft nicht mehr genügt, das ganze Tier in Bewegung zu 
setzen (schneidet man nämlich den größten Teil des Tieres fort, so führt der kleine 
am Randkörper verbliebene Rest meist wieder für sehr lange Zeit seine Pulsationen 
aus). Bei solchen Tieren genügt nun die Zuführung eines kleinen Reizes, um wieder 
eine oder wenn der Reiz konstant ist, mehrere Pulsationen auszulösen. Setzt 
man einen an sich auch für ein randkörperloses Tier wirksamen Reiz am randkörper- 
freien Ende an, so sieht man eine Kontraktion zum Randkörper hin- 
laufen, kurz darauf antwortet aber das ganze Tier mit einer zweiten 
synehronen Zuckung, welche stets ausbleibt, wenn der Randkörper 
entferntist. Der Reiz genügt also dazu, eine Kontraktion auszulösen und den 
Randkörper zur ‚Entladung‘ zu bringen. Wie schon gesagt, zeigt die erste Kon- 
traktion den Charakter einer Extrasystole (keine Synchronität), _ 
die zweite den einer Spontankontraktion (Synchronität des ganzen 
Tieres oder Streifens).‘ 

Bei stärkerer Vergiftung trat arhythmische Pulsation auf und endlich 
Stillstand. Jedoch ist durch äußerst schwache mechanische Reize, die 
auf die normale Meduse ohne Einwirkung sind (Klopfen auf den Tisch 
oder an das Aquarium) eine oder mehrere Pulsationen auszulösen (be- 
obachtet an Rhizostoma). 

Curare, selbst in großen Dosen, ist auf die Rhythmusfrequenz 
ohne merklichen Einfluß (Cyanaea cap. und Rhizostoma). 


4. Beobachtungen bei elektrischer Reizung. 


Durch andauernde faradische Reizung ließ sich eine Beschleunigung 
der Pulsationsfrequenz erzielen (Rhizostoma, Cyanaea). Die Elektrode 
wurde an einem Randkörper angelegt. 


1) Bethe, A., 1903 1. ec. S. 428. 
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| Pulsationsfrequenz 


| pro Minute 
Vor. Reizung. ss 37 
!/s Minute faradisch gereizt . . .| e 
Nach !/, Minute .. . ......)| 40 
INiachkonlIınuten 34 


Das nach jeder, durch einen künstlichen Reiz hervorgerufenen 
Extrasystole auftretende verlängerte Refraktärstadium ist eine der 
kompensatorischen Pause des Herzens analoge Erscheinung. Die Ana- 
logie zwischen Herz und Meduse geht soweit, daß alle Abweichungen 
von der Wirkung der künstlichen Reize auf das Herz auch den Medusen 
eigentümlich sind (kompensatorische Pause ohne Extrasystole, Extra- 
systole ohne kompensatorische Pause, verkürzte und verspätete kom- 
pensatorische Pause [Bethet)]. Sie ist, worauf schon Bethe?) hinge- 
wiesen hat, besonders evident bei Rhizostoma. Aber auch Chrysaora 
und Cyanaea c. zeigen, wie wir uns überzeugen konnten, die kompen- 
satorische Pause in gleicher Klarheit. 

Beim Faradisieren beobachtete Romanes (l. c.) bei den von ihm 
untersuchten Tieren einen unvollkommenen Tetanus. Selbst bei An- 
wendung starker Reize trat er nur in Form von rasch aufeinander- 
folgenden Kontraktionen auf, nicht aber als einzige, dauernde Kon- 
traktion. Ebensowenig kommt es nach Bethe (1903) und v. Uexküll 
(1901) bei Reizung mit frequenten Induktionsströmen zum vollkom- 
menen Tetanus der (randkörperlosen) Meduse. Ein vollkommener 
Tetanus konnte durch faradischen Reiz an normalen Exemplaren von 
CUyanaea capillata hervorgerufen werden. Die Elektroden wurden 
auf die stark ausgebildeten Muskelfelder der Subumbrella gesetzt. 
(Die Reizstärke kann, da mit einem ungeaichten Induktorium gearbeitet 
wurde, nicht angegeben werden.) Die Schirmmuskelkontraktion war 
so stark, daß das Tier fast kugelförmig erschien. Erst nach einiger 
Zeit (etwa einer Minute) brachen wieder schwache Pulsationen von 
hoher Frequenz durch. Zu einer auch nur annähernd vollständigen 
Diastole kam es aber während der Reizung nicht. Wurden schwächere 
Ströme angewendet oder die Unterbrechungszahl verkleinert, so ver- 
kürzte sich die Dauer des Tetanus?). 


!) Bethe, A., Abweichungen vom gewöhnlichen Verlauf der Extrasystole 
beim Herzen und bei der Meduse. Arch. f. Anat. u. Physiol. Physiol. Abteil. 1909. 
S. 388. 

AyaBieitihies Ar, 190321226352425: NER 

?) Eine graphische Registrierung konnte leider vorläufig nicht ausgeführt 
werden, da es der hiesigen Station an jeglicher physiologischer Apparatur 
mangelt. 
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5. Zusammenfassung. 


l. Die in der Nordsee lebende Chrysaora ist positiv thermo- 
taktisch. Ihr Temperaturoptimum ist im Herbst ca. 17°C. 

2. Der Rhythmus der Medusen (Chrysaora, Rhizostoma, Cyanaea) 
folgt bei Erwärmung dem van t’Hoffschen Gesetz. Der 
Temperaturkoeffizient Q,, variiert zwischen 1,8 und 3.2. 

3. Rhizostoma pulmo und Chrysaora werden bei einer Temperatur 
von 28— 32°C wärmegelähmt. Die Kältelähmungstemperatur schwankt 
zwischen 4—6° C. 

Wie beim Kaltblüternerven, so gibt es auch für Medusen (Chrysaora, 
Rhizostoma) eine „Wärmegewöhnung‘“. Zur Wärmelähmung der 
schon einmal wärmegelähmt gewesenen Qualle ist eine um 1—2,5° C 
höhere Temperatur erforderlich, wie beim erstenmal. Die Wärme- 
lähmung hat eine Erregbarkeitssteigerung zur Folge, die einige Zeit 
nach der Erholung anhält. 

4. Adrenalin ist auf den Rhythmus ohne Einfluß. Atropin 
setzt die Frequenz etwas herab. Nikotin wirkt stark läh- 
mend auf Pulsationen. Die Angabe über einen Antagonismus 
zwischen Nikotin und Atropin bei Medusen konnte bestätigt 
werden. 

Strychnin steigert die Rhythmusfrequenz sehr. Größere Dosen 
vernichten die Koordination der Pulsationen, wahrscheinlieh durch 
Reflexerregbarkeitssteigerung in den Randkörpern. Große Dosen er- 
zeugen Stillstand und sensibilisieren die regungslose Meduse für die 
schwächsten Reize, die mit einmaligen Kontraktionen beantwortet 
werden. 

Der Einfluß des Öurare wurde an Rhizostoma und Cyanaea unter- 
sucht. Sogar große Dosen beeinflussen die Rhythmusfrequenz nicht. 

5. Längere faradische Reizung steigert die Pulsationsfrequenz 
von Rhizostoma und Cyanaea. 

6. Die kompensatorische Pause nach einer Extrasystole ist 
bei Rhizostoma und Chrysaora sehr deutlich sichtbar. 

7. Faradische Reizung erzeugt bei Öyanaea einen vollkommenen 
Tetanus. 


Weiterer Beitrag zur Kenntnis 
von organischen Nahrungsstoffen mit spezifischer Wirkung. 


V. Mitteilung. - 


Von 
* Emil Abderhalden. 


(Aus dem physiologischen Institut der Universität Halle a. S.) 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. Dezember 1920.) 


Die Aufklärung der Natur der sog. Nutramine ist bis heute 
nicht in einwandfreier Weise geglückt. Wirksame Extrakte aus den 
verschiedensten nutraminhaltigen Nahrungsmitteln bzw. Nahrungs- 
mittelanteilen werden unwirksam, je mehr sie „‚gereinigt‘‘ werden. 
Wir haben augenblicklich vornehmlich 3 Versuchsobjekte, um die Wirk- 
samkeit bestimmter Extraktstoffe zu verfolgen, nämlich die Beein- 
flussung der Erscheinung, die bei Vögeln im Anschluß an die ausschlließ- 
liche Ernährung mit geschliffenem Reis auftreten. Es können vor- 
handene Erscheinungen beseitigt oder aber ihr Auftreten durch recht- 
zeitige Zufuhr der in Frage kommenden Stoffe verhindert werden. 
Ferner läßt sich der experimentell herbeigeführte Skorbut durch be- 
stimmte Extrakte aus Vegetabilien beeinflussen bzw. das Auftreten der 
skorbutartigen Erscheinungen nach Verabreichung bestimmter Nah- 
rungsmittel — wie Getreidekörnern usw. — verhindern. Endlich kann 
man an Hefezellen Studien machen. Zusatz von aus Hefe extrahierten 
Stoffen beschleunigt die Gärung verschiedener Zuckerarten und auch 
diejenige von brenztraubensaurem Kalium stark!). Man kann auch die 
Zellvermehrung bei der Hefe und anderen einzelligen Lebewesen unter 
dem Einflusse von Nutraminen mit Erfolg verfolgen ?). 

Nach aller Erfahrung liegen nicht Stoffe einheitlicher Natur vor, 
vielmehr gewinnt man den Eindruck, als ob eine ganze Reihe verschie- 
‚denartiger Stoffe in Frage kommt. Der experimentelle Skorbut — 
am besten eignet sich dazu das Meerschweinchen?) — wird nicht durch 


!) Emil Abderhalden, Fermentforschung 3, 44. 1919. 

?) Axel Holst und Theodor Fröhlich, Arch. f. Hyg. u. Infektionskrankh. 
72, 1. 1912. — Valentin Fürst, Ebenda #2, 121. 1912. br 

®) Vgl. hierzu Emil Abderhalden und A. Köhler, Arch. f. d. ges. Physiol. 
1%6, 209. 1919. 
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Stoffe beeinflußt, die die Krämpfe aufheben, die zum Beispiel bei Tauben 
zur Beobachtung gelangen, wenn sie ausschließlich mit geschliffenem Reis 
ernährt werden. Umgekehrt lassen sich diese letzteren nicht durch jene 
Pflanzenextrakte bzw. Fruchtsäfte beeinflussen, dieimstande sind, das 
Auftreten des Skorbuts zu verhindern. Es ist auch fraglich, ob die Be- 
schleunigung der alkoholischen Gärung durch aus Hefe gewonnene Pro- 
dukte den gleichen Stoffen zuzuschreiben ist, die einen Einfluß auf die 
Erscheinungen der alimentären Dystrophie nach Verfütterung. von ge- 
schliffenem Reis haben. Wichtig ist auf alle Fälle, daß die Möglichkeit 
besteht, aus den Hefezellen Stoffe zu gewinnen, die fermentative Vor- 
sänge, die durch diese bewirkt werden, sehr stark beeinflussen. Wir 
haben in dieser Beobachtung eine einfache Methode, um zu prüfen, 
ob bei Isolierungsversuchen die wirksamen Stoffe in bestimmte Lö- 
sungsmittel oder in Fällungen unverändert übergehen. Mit Versuchen 
nach dieser Richtung bin ich zur Zeit beschäftigt. Es sind ferner Ver- 
suche im Gange, um festzustellen, ob außer Hefe noch andere Zeilarten 
Stoffe enthalten, die den Verlauf der alkoholischen Gärung beein- 
flussen. 

Das wesentlichste Kennzeichen der neuen Klasse von 
Nahrungsstoffen ist, daß ihre Zugehörigen in sehr kleinen 
Mensen große Wirkungen entfalten. Sie erinnern in dieser 
Richtung durchaus an die Wirkung der Fermente, bzw. all- 
semeiner ausgedrückt, an den Einfluß von Katalysatoren. 
Weder können diese Stoffe als Baumaterial für Zellen in Frage kommen, 
noch spielen sie als Energiequelle eine Rolle. 

Wir haben eine große Reihe von Versuchen durchgeführt, um 
festzustellen, welche Mengen von Hefe (Kleie stand uns leider nicht 
zur Verfügung) ausreichen, um Tauben, die ausschließlich mit ge- 
schliffenem Reis ernährt wurden, am Leben zu erhalten. Die Zahl der 
ausgeführten Versuche ist eine sehr große. Es seien einige dieser 
Versuche als Beleg angeführt: Besonders lehrreich ist der an Taube 
Nr. 102 durchgeführte Versuch (vgl. Abb. la—c). Er umfaßt 431 Tage. 
‘Das Versuchstier erhielt zunächst neben geschliffenem Reis täglich 
0,1 g Trockenhefe — 0,0078g N. Bis zum 33. Versuchstag blieb das 
Körpergewicht innerhalb enger Grenzen konstant. Es wurde nun der 
Hefezusatz fortgelassen und als Nahrung nur geschliffener Reis verab- 
reicht. Das Körpergewicht fiel von Tag zu Tag. Während in den ersten 
Tagen das Tier noch annähernd dieselbe Reismenge aufnahm, wie 
während der Hefeperiode, ließ der Appetit schon am 37. Versuchstage 
nach. Am 55. Versuchstag bekam die Taube die charakteristischen 
Krämpfe. Es wurde lccm alkoholischer Hefeextrakt in den Brust- 
muskel gespritzt. Das Versuchstier erholte sich sehr rasch und wurde 
6 Stunden nach der erfolgten Einspritzung ruhig schlafend angetroffen. 
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Am nächsten Tage zeigte sie lebhaften Appetit und nahm mehr Reis 
auf als bei Beginn des Versuches. Der Erfolg hielt jedoch nicht lange 
an. Es zeigte sich wieder Gewichtsabnahme und am 69. Versuchstag 
waren wieder schwere Krämpfe vorhanden. Nunmehr wurden täglich 
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Abb. la. Taube Nr. 102. 
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Abb. 1b. Taube Nr. 102. 


0,5 g Trockenhefe verabreicht. Das Körpergewicht stieg an. Das Ver- 
suchstier nahm jeden Tag fast die gleiche Menge Reis auf. Am 108. 
Versuchstag wurde die Hefemenge auf 0,1 g herabgesetzt. Das Körper- 
gewicht fiel allmählich ab. Auf Eingabe von 0,29 Trockenhefe (145. 
Versuchstag) stieg das Körpergewicht wieder erheblich an. Am 193. 
Versuchstag wurde die Zufuhr von Hefe auf 0,1 g herabgesetzt. Sofort 
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setzte wieder ein Abfall des Körpergewichtes ein. Als am 225. Ver- 
suchstag 0,5 g Trockenhefe verabreicht wurden, nahm das Körpergewicht 
sehr rasch wieder zu. Das Tier fraß auch in dieser Zeit mehr Reis als 
in der vorhergehenden Periode. Es war außerordentlich lebhaft und 
machte durchaus den Eindruck einer gesunden Taube. Am 261. Ver- 
suchstag wurde die Hefezufuhr auf 0,05 g pro Tag herabgesetzt. Es 
erfolgte ein sehr starker Gewichtssturz. Vom 271. Versuchstage an 
‚mußte der Reis zwangsweise zugeführt werden. Das Tier war voll- 
ständig appetitlos. Am 293. Tage wurde die Zufuhr von Hefe ver- 
doppelt. Der Gewichtssturz hörte auf, es fand eine leichte Zunahme 
des Körpergewichtes statt. Am 311. Versuchstag wurden 0,5 g Trocken- 
hefe verabreicht. Wieder stieg das Körpergewicht an, um nach Ver- 
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"Abb. 1c. Taube Nr. 102. 


minderung der Hefezufuhr am 337. Versuchstag auf 0,1 g wieder all- 
mählich abzufallen. Vom 371. Versuchstage an wurden täglich 0,05 & 
Trockenhefe verabreicht. Das Körpergewicht fiel wieder. Am 387. 
Versuchstage war das Tier so schwach, daß mit seinem Ableben gerech- 
net wurde. Es erhielt 1 g T'rockenhefe in Form von Pillen künstlich zu- 

_ geführt. Die Taube erholte sich wieder, das Körpergewicht stieg langsam 
an. Am 407. Versuchstage wurden, da das Versuchstier krank aussah, 
Hafer- und Weizenkörner mit Kleie verabreicht. Das Körpergewicht 
stieg sofort außerordentlich stark an. 

Aus diesem Versuch, der sich mit zahlreichen anderen in den Er- 
gebnissen deckt, geht unzweifelhaft hervor, daßdieZufuhr von 0,058 
Trockenhefepro Tagunzureichend war. Beieiner Reihe von Ver- 
suchstieren wurde die Zufuhr von 0,05 g Hefe trotz starker Gewichts- 
abnahme aufrecht erhalten. Die Versuchstiere gingen zwischen dem 
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30.— 70. Tage zugrunde. Bei Verabreichung von 0,1 g Hefe blie- 
ben die Versuchstiere lange Zeit wenigstens anscheinend 
gesund. Die TaubeNr. 102 zeigte beiZufuhrvon0,1gTrocken- 
hefe Gewichtsabnahme. Bei anderen Versuchstieren blieb 
das Körpergewicht innerhalb enger Grenzen lange Zeit 
konstant. Schon bei Zufuhr von 0,2g Trockenhefe zeigte 
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Aub. 2. Taube Nr. 66. Grau, mit zwei braunen Streifen auf den Flügeln. 
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Abb. 3. Taube Nr. 69. Grau-schwarz-braun gesprenkelt. 
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sich ein Ansteigen des Körpergewichts. 0,5g Trockenhefe 
erwiesen sich in allen Fällen als zureichend, um ver- 
lorenes Körpergewicht wenigstens zum großen Teil wieder 
einzuholen (vgl. hierzu auch die Versuche 66, 69, 71, Abb.). In einer 
sanzen Reihe von Versuchen wurde das Anfangsgewicht wieder erreicht. 
Die Körpergewichtszunahmen waren zum Teil ganz erheblich. Sie 
setzten nach Zufuhr von Hefe fast plötzlich ein. Sehr interessant 
ist es, mit dem Verhalten des Körpergewichtes dasjenige 
der Körpertemperatur zu vergleichen.’ Sobald im Anschluß 
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an Zufuhr von Trockenhefe das Körpergewicht anstieg, 
verbesserte sich auch die Körpertemperatur. Diese Fest- 
stellungstehtim besten Einklang mitdenschon mitgeteilten 
Beobachtungen, daß Hefeextrakt die herabgesetzte Gewebs- 
atmung steigert und ferner den gesamten Gaswechselin die 
Höhe treibt!). 

Die Feststellung, daß von dennoch unbekannten Nahrungs- 
stoffen bestimmte Mengen notwendig sind, um den Stoff- 
wechsel nach allen Richtungen aufrecht zu erhalten, ist 
von großer Bedeutung. Wir haben nunmehr eine Grundlage 
mehr, um Vergleicheim Gehalt an diesen Stoffen in verschie- 
denen Nahrungsmitteln anstellen zu können. 

Erwähnt sei noch, daß wir Versuche in folgender Richtung unter- 
nommen haben. Es galt festzustellen, ob bestimmte Gewebe des 
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Abb. 4. Taube Nr. 71. Schwarzes Gefieder mit einer weißen Flügelspitze. 


tierischen Organismus besonders reich an jenen Stoffen 
sind, die die Symptome der alimentären Dystrophie bei 
Tauben verhindern bzw. beseitigen können. Wir prüften zu- 
nächst Muskeln und Gehirn von normal gefütterten Tauben und ver- 
glichen die Wirkung der gleichen Organe von solchen Tauben, die im 
Gefolge der Fütterung mit geschliffenem Reis erkrankt und gestorben 
waren. Die Ergebnisse sind noch nicht ausreichend, um ein abschließen- 
des Urteil zu ermöglichen. Eine Taube, die schwere Krämpfe aufwies, 
reagierte nicht auf Muskel und Gehirn einer erkrankten Taube, wohl 
aber trat Erholung ein, als die entsprechenden frischen Organe von einer 
gesunden Taube verwendet wurden. Leider scheinen die wirksamen Stoffe 
in den Organen nicht haltbar zu sein, wenigstens fielen Versuche, erkrankte 


1) Vgl. die vorhergehenden Mitteilungen: Dieses Archiv 185, 141. 1920 
und 18%, 80. 1921. Festschrift der Kaiser Wilhelm Gesellschaft. 1. 1921. 


Pflügers Archiv f. d. ges. Physiol. Bd. 188. 5 
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Tauben mit Gehirn, das mehrere Tage im Eisschrank aufbewahrt wor- 
den war, zu beeinflussen, negativ aus. Auch konnte mit solchem Gehirn 
der Gewichtsverlust von Tauben, die ausschließlich mit geschliffenem 
Reis ernährt wurden, nicht aufgehalten werden. Es soll versucht wer- 
den, die Organe in einer Form aufzubewahren, die die wirksamen Stoffe 
erhält. Aus nahe liegenden Gründen ist die Prüfung der Fragestellung, 
welche Organe die wirksamen Stoffe enthalten, und welche besonders 
reich an ihnen sind, zur Zeit fast unmöglich und doch dürfte ihre klare 
Beantwortung uns ein gutes Stück in der Erkenntnis des Wesens der 
unbekannten Stoffe und ihrer Angriffspunkte vorwärts bringen. Die- 
jenigen Organe, die besonders reich an diesen Stoffen sind — möglicher- 
weise finden sie sich nur in bestimmten Gewebsarten —, brauchen ohne 
Zweifel diese Stoffe. Findet sich eine Lokalisation, dann müssen die un- 
bekannten Produkte mit den besonderen Funktionen des betreffenden 
Gewebes zusammenhängen. Finden sich die Produkte jedoch in allen 
Zellarten, dann handelt es sich offenbar um Einflüsse, die Grund- 
funktionen betreffen, die allen Zellarten gemeinsam sind. Trotz des 
Mangels an Geldmitteln soll versucht werden, auf diesem Wege vorwärts 
zu kommen. 

Nach unseren ganzen Erfahrungen auf dem Gebiete der Erforschung 
der unbekannten Nahrungsstoffe, einstweilen Nutramine genannt, 
handelt es sich um Produkte, die in irgendeiner Weise den Zellstoff- 
wechsel beeinflussen. Ihr Fehlen stört den Verbrauch an Sauerstoff. 
Ein Versuch, Krampferscheinungen durch erhöhte Zufuhr von Sauer- 
stoff zu beeinflussen, hatte einen negativen Erfolg. Es ist unzweifel- 
haft die Verwendung des Sauerstoffs gestört. Ob nun die Oxydations- 
vorgänge primär beeinflußt sind oder aber sekundär, indem in der 
Zelle die Bedingungen zu Oxydationen fehlen bzw. eingeschränkt sind, 
läßt sich noch nicht aussagen. Das Wesen der Oxydationsvorgänge ist 
noch selbst in vieler Beziehung in Dunkel gehüllt. Unzweifelhaft spie- 
len dabei die Zustandsformen, in denen bestimmte Zellbestandteile und 
vielleicht alle in der Zelle enthaltenen vorhanden sind, eine große Rolle. 
Ferner muß die Zelle Abbaustufen hervorbringen, an die der Sauerstoff 
angelagert werden kann. Störungen, die die Oxydationsvorgänge be- 
treffen, können mannigfacher Natur sein. 

Weitere Versuche, die im Gange sind, dürften für jene Stoffe, deren 
Fehlen die bekannten Symptome der alimentären Dystrophie bei Tauben 
nach ausschließlicher Fütterung mit geschliffenem Reis verursacht, 
wenigstens einige bestimmte Funktionen klar legen. Selbstverständlich 
kann der von uns erhobene Befund, wonach ein enger Zusammenhang 
mit der Gewebsatmung besteht, nicht andere Funktionen der ualbe- 
kannten Nahrungsstoffe ausschließen. 


Fortgesetzte Untersuchung über Kammerflimmern. 
Von 
Dr. 8. de Boer, 


Privatdozent der Physiologie. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. Januar 1921.) 


Es erwies sich mir als notwendig, die Untersuchungen über Kammer- 
flimmern beim Froschherzen mittels Registrierung der Aktionsströme 
bei dem doppelt suspendierten Herzen fortzusetzen. Wenn man 
nämlich die Aktionsströme von dem einfach suspendierten Froschherzen 
ableitet, kann man das Verhalten der Vorhöfe während des Flimmerns 
der Kammer nicht genau verfo'gen. Die Suspensionskurven klären uns 
dann darüber nicht hinlänglich auf, und während des Flimmerns der 
Kammer gehen die P-Ausschläge völlig ver!oren. 

Durch doppelte Suspension lassen sich diese Übelstände ganz be- 
seitigen. 

Bei meinen vorigen Untersuchungen?!) hatte sich schon herausge- 
stellt, daß während des Fiimmerns der Kammer die Vorhöfe entweder 
in regelmäßigem Tempo weiter pu’sierten (Abb. 1 und 3) oder einen 
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Abb. 1. 


unregelmäßigen Rhythmus zeigten (Abb. 2). Diese ‚Unregelmäßig- 
keiten des Schlagtempos schrieb ich dem Umstande zu, daß während 
des Flimmerns der Kammer jedesmal Erregungen nach den Vorhöfen 

1) S. de Boer, Herzwühlen. 3. Mitteilung. Königl. Akad. der Wissenschaften 
in Amsterdam. Bericht der ordentlichen Versammlung der mathematischen und 
physischen Abteilung vom 23. IV. 1920. Teil 28, Seite 1206 und Proceedings 23, 533. 


S. de Boer, Herzwühlen, Flimmern, Flattern, gehäufte Extrasystolie, paroxysmale 
Tachykardie. Arch. f. d. ges. Physiol. 1921. 
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zurückliefen und diese zu Extrasystolen veranlaßten. Der Beweis der 
Richtigkeit dieser Auffassung wird im nachstehenden geliefert werden 
(Abb. 2). 

Abb. 1 gibt die Suspensionskurven der Kammer (V) und diejenigen 
der Vorhöfe (A) unter gleichzeitiger Registrierung der Elektrogramme 
ant). Beil wurde noch vor dem Ende des T-Ausschlages die Kammerbasis 
von einem Induktionsreiz getroffen, worauf in den Suspensionskurven 
und Elektrogrammen der Kammer ein deutliches Flimmern zutage 
tritt. Die Vorhöfe aber pulsieren in ihrem ungestörten Rhythmus weiter. 


Abb. 2. 


Wird nun an derselben Stelle der gleich starke Induktionsreiz kurze 
Zeit nach Ablauf des T-Ausschlages bei 2 wiederholt, dann entsteht eine 
Extrasystole der Kammer, der eine kompensatorische Pause folgt. 
Die obere Reihe von Abb. 2 zeigt die Kurven eines Froschherzens, 
bei dem die Reizelektrode an den Vorhöfen angebracht war, während 
der 2. Herzperiode wurde ein Induktionsreiz verabfolgt, der keinen 
Effekt zeigte?). Bei 1 wurde der Reiz wiederholt, wodurch eine Extra- 


!) In allen Abbildungen wurden die Elektrogramme in der Weise registriert, 
daß eine unpolarisierbare Elektrode auf die Kammerspitze und eine zweite auf die 
Vorhöfe placiert wurde. Die Spannung der Saite war derart, daß Im V einen Aus- 
schlag von 1!/, mm bewirkte. br 

?) Den Augenblick, in welchem der Induktionsreiz die Vorhöfe in dieser Abbil- 
dung und in Abb. 3 trifft, kann man aus den Elektrogrammkurven ersehen, 


Fortgesetzte Untersuchung über Kammerflimmern. 69 


systole der Vorhöfe veranlaßt wurde. Danach wurde die Erregung nach 
der Kammer geleitet und verursachte gegen das Ende des T-Ausschlages 
eine verfrühte Systole der Kammer. Dieser Systole folgt keine kompen- 
satorische Pause; sie ist also interpoliert. Darauf verlangsamt die Herz- 
frequenz in erheblicher Weise. Bei 2 werden die Vorhöfe aufs neue durch 
einen Induktionsschlag gereizt, worauf eine Extrasystole der Vorhöfe 
entsteht. Die Erregung erreicht nun die Kammer gegen das Ende des 
T-Ausschlages und veranlaßt diese Herzabteilung zum Flimmern. 
Während dieses Flimmerns sehen wir eine Reihe von 4 schnell 
aufeinanderfolgenden Vorhofsystolen auf- 
treten!). 

In meiner vorigen Mitteilung schrieb ich 
die Störungen des Vorhofrhythmus während 
des 'Flimmerns der Kammer Erregungen 
zu, die von der flimmernden Kammer nach 
den Vorhöfen zurückliefen. Der Beweis für 
die Richtigkeit dieser Ansicht wird durch 
' diese Aufnahme erbracht. Wenn nämlich 
= eine Vorhofsystole durch eine Erregung 

zustande kommt, welche die Vorhöfe von 

der Atrioventrikulärgrenze an in retrograder 
Richtung durchläuft, wird der P-Ausschlag des Elektrogrammes negativ 
werden. Und dies ist hier tatsächlich der Fall. Von den Vorhofsystolen, 
die während des Wühlens vorkommen, verschwinden die P-Ausschläge 
in den unregelmäßigen Elektrogrammkurven des Kammerflimmerns. 
Doch hier erscheint noch eine Vorhofsystole direkt nach Ablauf des 
Wühlens. Der vorangehende P-Ausschlag ist nun negativ. (Ich be- 
zeichnete diesen letzteren durch ein darunter gesetztes Pfeilchen 12). 


Abb. 2a. 


(die dann eine Lücke aufweisen. Diese letztere entsteht infolge von sich einschlei- 
chenden Stromschleifen, wodurch die Saite während eines kurzen Augenblickes 
wegschlägt. 

1) Die durch Haken angegebenen Stellen von Abb. 2 und 3 sind in Abb. 2a 
und 3a unverkleinert reproduziert. 

2) Der langsame positive Ausschlag nach diesem negativen P-Ausschlag ist 
wahrscheinlich ein kunstmäßiges Erzeugnis. Wir sehen nämlich auch nach allen 
vorhergehenden P-Ausschlägen einen Beginn solch eines langsamen positiven 
Ausschlages. Wenn nun diese langsamen Ausschläge physiologisch zu den Vorhof- 
elektrogrammen gehörten, dann müßte nach dem negativen P der langsame Aus- 
schlag auch nach unten gerichtet sein. Man könnte noch vermuten, daß infolge 
einer Verlangsamung der Reizleitung durch die Vorhöfe der langsame Ausschlag 
nach dem negativen P umgekehrt sei, ebenso wie dies unter gleichen Verhältnissen 
bei dem T-Ausschlag des Kammerelektrogramms vorkommt. Die Verlangsamung 
der Reizleitung durch die Vorhöfe läßt sich jedoch ferner durch nichts nachweisen, 
Der negative P-Ausschlag ist nämlich nicht verbreitert und die Suspensionskurven 
der Vorhöfe steigen steil an und haben einen schmalen Gipfel. Diese Ansicht ist _ 
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Merkwürdig sind auch die Kurven der mittleren und unteren Auf- 
nahme, die einem anderen entbluteten Froschherzen entlehnt sind. 
Die Reizelektrode war auch hier an den Vorhöfen angebracht. In der 
mittleren Kurvenreihe wurde zu verschiedenen Zeitpunkten den Vor- 
höfen ein Induktionsreiz verabfolgt. Nach den derart erzeugten Extra- 
systolen der Vorhöfe erreichte somit die Erregung die Kammer an ver- 
schiedenen Zeitpunkten der Kammerperiode. Wenn die Erregung die 
Kammer in einem späteren Zeitpunkte der Kammerperiode erreichte, war 
der Kammermuskel besser restauriert, als wenn die Kammerfrüher durch 
die Erregung getroffen wurde. Diese bessere Restauration hatte zur 
Folge, daß die Kammersystole, welche auf die Erregung folgte, größer 
war und daß die Erregung sich während dieser Kammersystole schneller 
durch die Kammer fortpflanzte. Eine in einem früheren Zeitpunkt 
auftretende Kammersystole war also kleiner infolge der mangelhafteren 
Restauration, während die Erregung sich dann langsamer durch die 
Kammer fortpflanzte. Die Größe der Kammersystolen können wir 
unmittelbar von den Suspensionskurven ablesen. Über die Geschwindig- 
keit der Reizleitung durch die Kammer geben uns die Kammerelektro- 
gramme nähere Auskunft. Wir wissen nämlich aus einer früheren 
Mitteilung von meiner Hand!), daß durch eine Verlangsamung der 
Reizleitung durch die Kammer: 

1. die Breite der R-Ausschläge zunimmt; 

2. die T-Ausschläge in negativem Sinne verändern, d. h. daß ein 
positiver T-Ausschlag kleiner wird oder in einen en Ausschlag 
umschläst; u 

3. die Verbindungslinien zwischen den R- und T-Ausschlägen sich 
‚senken. 

Diese Veränderungen treten um so stärker in die Erscheinung, je 
mehr die Geschwindigkeit der Reizleitung abgenommen hat. Im vor- 
liegenden Falle werden diese Veränderungen um so stärker auftreten, 
in einem je früheren Zeitpunkt der Kammerperiode die von den Vor- 
höfen kommende Erregung die Kammer erreicht. 

Betrachten wir nun einmal die Kurven der mittleren Aufnahme 
näher. Den Vorhöfen wurde sechsmal ein Induktionsreiz verabfolgt, 
nach welchem jedesmal eine Extrasystole der Vorhöfe veranlaßt wurde. 
Nach allen sechs Extrasystolen der Vorhöfe erreichte die Erregung die 
also nicht aufrechtzuerhalten. Ich vermute, daß der langsame Ausschlag dadurch 
entstanden ist, daß während des Kontrahierens der Vorhöfe die Vorhofelektrode 
auf einer kleineren Strecke mit den Vorhöfen Kontakt macht als während des 
schlaffen Zustandes dieser Herzabteilungen. Seit dieser Wahrnehmung ist die Frage 
berechtigt, ob nicht in vielen anderen Fällen die langsamen Ausschläge der Vorhof- 
elektrogramme derselben Ursache ihr Entstehen zu danken haben. 


1) 8. de Boer, Über den Einfluß der Geschwindigkeit der Reizleitung auf die 
Form des Kammerelektrogramms. Arch. f. d. ges. Physiol. 193, 78. 1918. 
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Kammer in der absteigenden Linie des T-Ausschlages. Nach dem bei 
5 verabfolgten Reize erreichte die Erregung die Kammer an der tiefsten 
Stelle in der absteigenden Linie des T-Ausschlages, nach dem bei 3 ge- 
gebenen Reize etwas früher, nach 4 wieder höher, nach 6 noch wieder 
höher als nach 4, nach 7 wieder höher als nach 6). In dieser Reihenfolge 
muß also die Größe der Kammersystole abnehmen. Wir sehen in der Tat, 
daß nach 3 die Kammersystole kleiner ist als nach 5, nach 4 wieder kleiner 
als nach 3, nach 6 kleiner als nach 4 und nach 7 abermals kleiner. Auch 
die Geschwindigkeit der Reizleitung durch die Kammer nimmt in der- 
selben Reihenfolge ab. Die Breite der R-Ausschläge können wir hier 
nicht als Maßstab nehmen, da die R-Ausschläge auf verschiedener Höhe 
der absteigenden Linien der T-Ausschläge anfangen. Die R-Ausschläge 
kommen also unvollständig in den Kurven zum Ausdruck. Die T- 
Ausschläge, welche während der periodischen Kammersystolen positiv 
waren, sind während der verfrühten Kammersystolen negativ geworden, 
und zwar in einem um so stärkeren Grade, je verfrühter die 
Kammersystolen waren, je langsamer also die Erregung 
durch die Kammer fortgeleitet wurde?). 

Nach 5 wies das Kammerelektrogramm einen kleinen negativen 
T-Ausschlag auf; nach 3 ist der letztere größer, nach 4 wieder größer 
als nach 3, nach 6 noch größer als nach 4 und endlich nach 7 wieder größer 
als nach 6. Je früher in der Kammerperiode also die Kammersystole 
entsteht unter dem Einflusse einer von den Vorhöfen kommenden 
Erregung, desto geringer ist die Contractilität und desto langsamer 
wird die Erregung durch die Kammer fortgeleitet. Nun werden die Vor- 
höfe nach 8 abermals zu einer Extrasystole angeregt. Die Erregung 
erreicht hierauf die Kammer in einem noch höher in der absteigenden 
Linie des T-Ausschlages gelegenen Punkte als nach 7. Jetzt erreicht die 
Erregung die Kammer in einem Moment, in welchem die Contractilität 
der Kammer und das Leitungsvermögen durch dieselbe noch schlechter 


1) Deutlichkeitshalber weise ich nachdrücklich darauf hin, daß es entscheidend 
ist, in welchem Zeitpunkt der Kammerperiode die Erregung nach einer Extrasystole 
der Vorhöfe die Kammer erreicht. Der Moment, in welchem die Vorhöfe gereizt 
werden, entscheidet nicht, nimmt doch unter dem Einflusse der jedesmal wieder- 
holten kompensatorischen Pausen die Breite der Kammersystolen und zugleich 
die Höhe der T-Ausschläge zu. Nach einer etwas später in der Kammerperiode 
erzeugten Extrasystole der Vorhöfe kann während einer breiteren Kammer- 
systole die Erregung die Kammer wohl früher erreichen als nach einer etwas früher 
erzeugten Vorhofextrasystole während einer schmaleren Systole der Kammer. 
Über die Zunahme in Größe und Dauer der Kammersystolen unter dem Einflusse 
einer Reihe vergrößerter Kammerpausen werde ich in einer folgenden Mitteilung 
berichten. 

2) In einer vorigen Mitteilung (Dieses Archiv 143, 99. 1918) wurde schon - 
festgestellt, daß die Erregung umso langsamer durch die Kammer fortgeleitet 
wird, je verfrühter die Kammersystolen nach einem Extrareiz anfangen. 
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ist als nach 7. Infolgedessen entsteht nun ein kurzdauerndes Flimmern 
der Kammer. Diese Kurvenreihe erläutert also am deutlichsten, daß 
unter dem Einfluß der Erregung nach einer Extrasystole der Vorhöfe 
dann Kammerflimmern entsteht, wenn diese Erregung die Kammer in 
einem Augenblicke erreicht, in welchem die Restauration der Kammern 
noch schlecht ist. Dann wird die Erregung selbst derart schlecht durch 
die Kammer fortgeleitet, daß sie dieselbe ruckweise durchläuft, so daß 
der Kammermuskel etappenweise zur Kontraktion gebracht wird. 
Dann dauert eine Umlaufszeit der Erregung lange. Infolge der äußerst 
schlechten Contractilität entstand bei der Eintrittsstelle der Erregung 
eine kurzdauernde Kontraktion mit einem ebenfalls kurzdauernden 
Refraktärstadium. Wenn nun nach einer langen Umlaufszeit die 
Erregung wieder beim Ausgangspunkt angelanst, ist das Refraktär- 
stadium hier abgelaufen, so daß die Erregung aufs neue, und zwar 
ruckweise rundkreisen kann. Das Entstehen des Kammerflimmerns 
nach einem indirekten Reiz (der Vorhöfe) wird durch diese Kurvenreihe 
wohl besonders deutlich demonstriert. 

In der unteren Aufnahme wurden die Vorhöfe 4mal von einem In- 
duktionsreiz getroffen. Zweimal (nach 9 und nach 11) erreichte die 
Erregung nach der künstlichen Extrasystole der Vorhöfe die Kammer 
im unteren Teile der absteigenden Linie des T-Ausschlages, also spät 
in der Kammerperiode. In beiden Fällen entstand eine verfrühte 
Kammersystole. Die beiden anderen Male (nach 10 und nach 12) er- 
reichte die Erregung die Kammer ungefähr in der Mitte der absteigenden 
Linie des T-Ausschlages, also früh in der Kammerperiode. Nun ent- 
stand auch in diesen beiden Fällen Wühlen der Kammer’). 

In Abb. 2 wurde also mittels doppelter Suspension und durch 
Registrierung der Elektrogramme deutlich nachgewiesen, daß sich 
nach einer Extrasystole der Vorhöfe Kammerflimmern einstellen kann, 
wenigstens, wenn die Erregung darauf die Kammer nur in einem frühen 
Zeitpunkt der Kammerperiode erreicht. Hieraus folgerte ich in einer 
früheren Mitteilung?), daß das Vorhof- oder Kammerflimmern beim 
Menschen entstehen könnte, wenn infolge einer plötzlichen Herz- 
beschleunigung in einem gegebenen Augenblick ein periodischer Impuls 
die Vorhöfe oder die Kammer direkt nach Ablauf des Refraktärstadiums 
erreicht. Diese Schlußfolgerung war in jeder Hinsicht berechtigt®). 


!) Während der letzten Kammerperiode der unteren Aufnahme machte der 
Frosch eine Schluckbewegung, wodurch das Elektrogramm und die Suspensions- 
kurve eine Verschiebung erfuhren (durch Pfeilchen ? angedeutet). 

A), 

3) Die zwei letzten Kurvenreihen von Abb. 2 zeigen uns auch, daß nach 
einer Extrasystole der Vorhöfe, am Anfang der reizbaren Periode hervor- 
gerufen, die kompensatorische Pause verkürzert sein kann gleich wie bei den 
Säugetieren. Weitere Experimente werden von mir ausgeführt, um die Frage 
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Die Kurven von Abb. 3 bestätigen diese Auffassung und veranlassen 
mich zu einer ferneren Erweiterung meiner früheren Ansicht. Hier 
wurde wieder doppelte Suspension angewandt unter gleichzeitiger 
Registrierung der Elektrogramme. Bei 1 erhielten die Vorhöfe einen 
Induktionsreiz, worauf eine Extrasysto/e der Vorhöfe (E) entstand. 
Hiernach erreichte die Erregung die Kammer am Ende des T-Aus- 
schlages; es folgte eine verfrühte Kammersystole. Bei 2 wurden die 
Vorhöfe aufs neue zu einer Extrasystole (#) angeregt. Die Erregung 
erreichte danach die Kammer viel früher, und zwar oben in der ab- 
steigenden Linie des T-Ausschlages. Danach trat Kammerflimmern 


Abb." 3. 


eint). Das Tempo der Vorhofsystolen blieb 
nach der kompensatorischen Pause der Vor- 
höfe unverändert. Nach dem Kammerflim- 
mern folgte eine sehr lange postundu- 
latorische Pause. Infolge derselben ist die 
nächstfolgende Kammersystole stark ver - 
größert und verbreitert. Während die- 
ser stark verbreiterten Kammersystole er- 
reicht der erstfolgende Sinusimpuls (nach der 
Vorhofsystole, die durch ein Aangedeutet ist) 
dieKammer bereits oben inder absteigen- 

den Linie des’T-Ausschlages. Ebenso wie nach 2 entsteht ein ziemlich 
lange dauerndes Flimmern, jedoch.diesmal, ohne daß eine 

Extrasystole der Vorhöfe unmittelbar vorhergeht. Während 

des Kammerflimmerns pulsieren die Vorhöfe ungestört weiter. Wir haben 

hier also ein Beispiel von Kammerflimmern vor uns, das unter dem 


zu beantworten, ob diese Verkürzerung auch um so stärker ist, je früher die 
Vorhofextrasystole hervorgerufen wird. Dieselbe Erklärung, welche Wencke- 
bach (Königl. Akademie der Wiesenschaften zu Amsterdam, Proceedings of 
the Meeting of Saturday Dec. 27, 1902) dafür gegeben hat bei den Säugetieren, 
kann auch hier gelten. 
1) Die postkompensatorische Systole ist stark verbreitert. Daher erreicht die 
_ Erregung nach 2, obwohl der Reiz den Vorhöfen in einem späteren Zeitpunkt 
der Kammerperiode verabfolgt wurde, die Kammer viel früher als nach 1. — Siehe 
auch Fußnote 1 Seite 71. 
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Einfluß eines periodischen Sinusimpulses entstanden ist. 
Dieses Kammerflimmern konnte somit darum eintreten, weil eine 
Kammersystole stark verbreitert war, so daß der nächstfolgende Sinus- 
impuls die Kammer in einem Momente traf, in welchem die Restauration 
der Kammer noch mangelhaft war. Nach diesem Kammerflimmern 
‚folgt nun eine kürzere postundulatorische Pause!). Die derselben fol- 
gende Kammersystole ist daher weniger verbreitert als die vorige. 
Aus diesem Grunde erreicht darauf der periodische Sinusimpuls die 
Kammer etwas später, so daß noch gerade eine kleine Systole der Kammer 
folgen kann?). 

Das Entstehen des Kammerflimmerns in dem hier vorliegenden 
Falle nötigt uns, die vorhin von mir aufgestellte Theorie über 
das Entstehen von Vorhof- oder Kammerflimmern beim Menschen 
zu erweitern. Wie ich darlegste, können wir uns denken, daß bei 
einer plötzlichen Herzbeschleunisung ein periodischer Impuls die 
Vorhöfe oder die Kammer in einem Augenblicke trifft, wo die 
Restauration der betreffenden Herzabteilung noch schlecht ist. 
Dann kann ‚Flimmern entstehen. Indessen können wir uns nach 
der in Abb. 3 wiedergegebenen Aufnahme das Entstehen von Vor- 
hof- oder Kammerflimmern beim Menschen auch noch anders den- 
ken. Wenn aus einem oder dem andern Grunde eine lange Vor- 
hof- oder Kammerpause entsteht, kann die nächstfolgende Vorhof- 
oder Kammersystole (ebenso wie in Abb. 3) derart verbreitert sein, 
daß danach der periodische Impuls die Vorhöfe oder die Kammer in 
einem Augenblicke erreicht, in welchem diese noch schlecht restau- 
riert ist. Auch dann kann Flimmern der betreffenden Herzabteilung 
eintreten. 


Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 


l. Wenn nach einer Extrasystole der Vorhöfe die Erregung die 
Kammer erreicht, entsteht eine Kammersystole, die verkleinert ist; 
die Reizleitung durch die Kammer ist während solch einer vorzeitigen 
Kammersystole verzögert. Die Abnahme der Contractilität und die 
Verzögerung der Reizleitung durch die Kammer kommen um so stärker 
zum Ausdruck, je verfrühter die Kammersystole ist. Wenn dann die 
Erregung die Kammer direkt nach Ablauf des Refraktärstadiums trifft, 
kann Kammerflimmern entstehen. 


1) Über die Dauer der postundulatorischen Pause siehe vorige Mitteilung in 
diesem Archiv. 1. c. u 

?) Der T-Ausschlag der stark verfrühten Kammersystole ist negativ. Nach 1 
war die Kammersystole viel weniger verfrüht, so daß hier der T-Ausschlag positiv 
geblieben war, wohl aber verkleinert. 
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2. Während des Flimmerns der Kammer können die Vorhöfe un- 

gestört weiter pulsieren. Auch kann das regelmäßige Tempo der Vorhof- 
schläge durch Extrasystolen gestört werden, welche unter dem Ein- 
flusse von Erregungen entstehen, die von der flimmernden Kammer an 
durch retrograde Reizleitung die Vorhöfe erreichen. 
3. Kammerflimmern beim Froschherzen kann entstehen unter dem 
Einflusse eines periodischen Sinusimpulses, der die Kammer nach 
einer verbreiterten Kammersystole direkt nach Ablauf des Refraktär- 
stadiums erreicht. 

4. Die Theorie über das Entstehen von Vorhof- oder Kammerflim- 
mern beim Menschen, die im vorigen Jahre aufgestellt ward, wurde weiter 
ausgedehnt. 


(Aus dem Physiologischen Institut der Universität Dorpat.) 


Über das Minimum der Hodensubstanz, das für die normale 
Gestaltung der Geschlechtsmerkmale ausreichend ist. 


Von 


Alexander Lipschütz, Benno Ottow und Karl Wagner. 


(Eingegangen am 15. Januar 1921. ) 


In der Pathologie ist in den letzten Jahren sehr ausgiebiger Gebrauch 
gemacht worden von den Begriffen der Hypo- und Hyperfunktion inner- 
sekretorischer Drüsen. Es ist auch experimentell die Frage untersucht 
worden, wie der Organismus reagiert, wenn zu wenig oder zu viel von den 
einzelnen inneren Sekreten in den Kreislauf gelangt. Wir kennen solche 
Untersuchungen mit Bezug auf Pankreas, Nebennieren, Schilddrüse usw. 
Es sei vor allem verwiesen auf die partielle Pankreas- und Nebennieren- 
exstirpation, auf die Fütterungsversuche mit Schilddrüsenpräparaten!). 

Auch in der Lehre von der inneren Sekretion der Geschlechtsdrüsen 
haben quantitative Probleme vielfach Berücksichtigung erfahren. 
Carmichael und Marshall, Bouin und Ancel, Steinach und 
Holzknecht, Sand und P&zard haben Versuche in dieser Richtung 
ausgeührt. Auch die Frage, welch ein Zusammenhang besteht zwischen 
dem periodischen Wechsel in der Ausbildung der Geschlechtsdrüse 
(Corpus luteum, Saisondimorphismus des Testikels) und der Gestaltung 
der somatischen, funktionellen und neuro-psychischen Geschlechts- 
merkmale — auch diese Frage gehört hierher?). Auch allgemein-biolo- 
gische®), anthropologische 2) und klinische5) Fragen sind hier zu nennen. 


1) Vgl. Biedl, Innere Sekretion. 2. Aufl. 1913. 

?2) Vgl. die Literatur bis Mitte 1919 bei A. Lipschütz, Die Pubertätsdrüse 
und ihre Wirkungen. Bern 1919. — Von neueren Arbeiten: Stieve, Das Verhältnis 
der Zwischenzellen zum generativen Anteil im Hoden der Dohle. Arch. f. Entw.- 
Mech. 45. 1919; Pezard, Castration alimentaire chez les coqs soumis au regime 
carne exclusif. Compt. rend. de l’Acad. des Sc. 169, 1177. 1919. 

3) Steinach, Verjüngung durch experimentelle Neubelebung der alternden 
Pubertätsdrüse. Berlin 1920. 

4) Steinach und Kammerer, Klima und Mannbarkeit. Arch. f. Entw.- 
Mech. 46. 1920. 

5) E. Boehm, Zirbeldrüsenteratom und genitale Frühreife. Frankf. Zeitschr, 
f. Pathologie 1920. Med. Diss. Heidelberg. 
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Das große Problem, wie die Reaktion des Organismus durch die 
Schwankungen in der Quantität des ihm zufließenden inneren Sekrets 
aus den Geschlechtsdrüsen abgeändert wird, ist jedoch viel kompli- 
zierter, als es auf den ersten Blick scheinen mag. Über die Menge des 
inneren Sekrets der Geschlechtsdrüsen, die bei einer vermehrten Hypo- 
funktion oder Hyperfunktion vorhanden ist, können wir einstweilen 
nur urteilen nach der Menge und nach dem Zustand der innersekreto- 
rischen Elemente. Aber wir besitzen noch keine gesicherte Kenntnis 
darüber, welche Zellen das innersekretorische Organ in den Geschlechts- 
drüsen sind, wenn wir auch mit großer Wahrscheinlichkeit vermuten 
dürfen, daß es die Zwischenzellen im Hoden, die Theka- bzw. Granulosa- 
zellen im Ovarium sind. Wenn wir ferner eine hierhergehörige Frage, 
etwa die der Hypofunktion der Geschlechtsdrüsen, experimentell in An- 
griff nehmen wollen, indem wir die Masse der Geschlechtsdrüsen redu- 
zieren, so ergeben sich wiederum Komplikationen: die Möglichkeit 
einer kompensatorischen Hypertrophie. Es sei hier an die kompensa- 
torische Hypertrophie der reduzierten Nebennieren erinnert. Auch hat 
Ribbert gezeist, daß nach der einseitigen Kastration der zurück- 
gelassene Hoden hypertrophiert; dieser Befund konnte neuerdings be- 
stätigt werden, das Gewicht des zurückgelassenen Hodens kann nach 
einiger Zeit mehr als das Doppelte vom Gewicht eines normalen 
Hodens betragen!). “Auch ist in Betracht zu ziehen, daß nach der 
teilweisen Entfernung der Geschlechtsdrüsen das histologische Bild 
des zurückgelassenen Teiles verändert werden kann, wovon wir uns 
in Versuchen überzeugen konnten, auf die wir gleich zu sprechen 
kommen. 

Alle diese Momente sind Veranlassung genug, die Frage der Hypo- 
und Hyperfunktion der Geschlechtsdrüsen einer systematischen experi- 
mentellen Untersuchpnng zu unterwerfen, die Bezug zu nehmen hat auf die 
in den letzten Jahren neugewonnenen Gesichtspunkte. Aus den Unter- 
suchungen, die wir in dieser Richtung ausgeführt haben, seien hier einige 
Ergebnisse mitgeteilt, die uns gezeigt haben, welche minimalen Mengen 
Hodensubstanz für eine normale Ausgestaltung der somatischen Ge- 
schlechtsmerkmale, für eine vollständige Maskulierung?) noch genügen 
können. 


1) A. Lipschütz et B. Ottow, Sur les consequences de la castration partielle. 
Compt. rend. de la soc. de biol. 83, 1340. 1920. — Wir haben die Hypertrophie 
des zurückgelassenen Hodens bei einseitiger Kastration unterdeß in neuen Ver- 
suchen wiederum bestätigen können. Aber manche quantitativen Befunde haben 
uns auch gezeist, daß die Verhältnisse hier komplizierter liegen, als man zu- 
nächst annehmen möchte. 

2) Über den Begriff der „normalen“ Maskulierung vgl. Lipschütz, Prinzi- 
pielles zur Lehre von der Pubertätsdrüse. Arch. f. Entw.-Mech. 44. 1918; ferner 
Lipschütz, Die Pubertätsdrüse. Bern 1919, S. 404. 
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II. 


In einer früheren Mitteilung (Lipschütz und Ottow l.c.) haben 
wir über Versuche berichtet, in denen wir bei vier Meerschweinchen 
im Alter von ca. 2 Wochen den einen Hoden ganz entfernten, vom 
anderen dagegen ungefähr die Hälfte bis ”/, weggeschnitten hatten 
Flag, "/; Jh, Pl, g); der zurückbleibende Teil des Hodens saß über 
der Cauda epididymidis und er wurde von der A. deferentialis ernährt, 
die das Vas deferens begleitet. Vorübergehend schien eine Verzögerung 
in der Ausbildung der Geschlechtsmerkmale vorhanden, zu sein, aber 
2 Monate nach der Operation waren die Merkmale des Kopulations- 
 apparates (Penis und seine Hilfsapparate, wie Stachelorgane und 
Epidermalzähnchen des Blindsackes, Samenblasen) bei drei Versuchs- 
tieren genau so gut entwickelt wie bei normalen Kontrolltieren. Bei 
einem Tier waren Penis und Samenblasen weniger gut entwickelt, als 
dem Alter entsprochen hätte; von Kastrationsfolgen konnte jedoch 
keine Rede sein — der Penis hatte das charakteristische Aussehen des 
normalen Organs angenommen. Der normale und der Kastratenpenis 
sind beim Meerschweinchen (und ebenso beim Kaninchen und der Maus) 
so verschieden, daß Täuschungen in dieser Beziehung ganz aus- 
geschlossen sind. Auf Grund einer Wägung der Hodenreste mußten 
wir zunächst vermuten, daß diese Ausgestaltung des Kopulations- 
apparates, wie in unserer ersten Mitteilung berichtet wurde, durch 
1/e bis t/;, der normalen Hodenmenge der Kontrolltiere ermöglicht war. 
Das stand ungefähr im Einklang mit früheren Befunden von Steinach 
und Sand bei Hodentransplantation. Auf Grund älterer Versuche von 
Houssay,in denen Hähne allein mit Fleisch ernährt wurden, hatte 
auch Pezard (l. c.) neuerdings gezeigt, daß Hoden, die in ihrem Ge- 
wicht sehr weitgehend reduziert sind, eine normale Gestaltung der Ge- 
schlechtsmerkmale ermöglichen. 

Später hat die noch nicht veröffentlichte mikroskopische Unter- 
suchung uns gezeigt, daß in Wahrheit die Hodenreste schon in unseren 
ersten Versuchen einen sehr viel geringeren Anteil der normalen Hoden- 
menge ausgemacht haben, da wir mit dem Hodenrest auch größere 
Teile der Cauda epididymidis mitgewogen hatten. Da jedoch keine 
lückenlosen Serienschnitte vorhanden waren, konnte dieser Anteil nicht 
mehr genau ermittelt werden. Unsere erste Versuchsreihe hatte somit 
ergeben, daß eine normale Gestaltung somatischer Geschlechtsmerkmale, 
die in ihrer Entwicklung von den Geschlechtsdrüsen abhängig sind, 
auch dann möglich ist, wenn das Gewicht des Hodenrestes weit 
weniger als !/,, der normalen Hodenmenge ausmacht. Mag vorüber- 
gehend die Entwicklung vielleicht auch verzögert sein — das normale 
Kontrolltier kann doch bald eingeholt werden. Eine Hypertrophie des 
Hodenrestes als eines Ganzen tritt nicht ein, der Hodenrest wiegt jeden- 
falls viel weniger, als einem !/,, t/, oder !/, Hoden entspricht. 
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Fl. 


Eine zweite Versuchsreihe, über die wir in dieser Mitteilung berichten 
wollen, "hat uns die Möglichkeit gegeben, das Ergebnis der ersten zu 
bestätigen und quantitativen Aufschluß zu gewinnen über das Minimum 
der Hodenmenge, die für eine normale Gestaltung des Kopulations- 
apparates noch ausreichend ist. In dieser Serie waren zwei Partial- 
kastraten vorhanden; beiden wurde im Alter von 8 bis 10 Tagen der 
eine Hoden ganz entfernt, während vom anderen Hoden eine kleine 
Spur vom oberen Pol zurückgelassen wurde (© 2', Fastkastrat). Diese 
Spur wird von der A. spermatica int. ernährt; sie ist nur wenig von Neben- 
hoden bedeckt. Durch Wägung des bei der Operation exstirpierten 
ganzen und reduzierten Hodens kann das Gewicht der zurückgelassenen 
Spur nur ganz ungefähr ermittelt werden; wir konnten uns durch eine 
Reihe von Wägungen überzeugen, daß Gewicht, Größe und Entwick- 
lungsgrad der beiden Hoden bei normalen Tieren variieren. Bei der 
. Operation weiß man also nur so viel, daß die zurückgelassene Spur sehr 
klein ist und daß sie nicht mehr als wenige Millisramm wiegen kann. 
Erst die Messung des Hodenrestes nach dem Versuch gestattet eine 
genaue Bestimmung der im Körper vorhanden gewesenen Hodenmenge. 
Zu derseiben Serie gehörten, außer den beiden © Z', ein normales und 
ein totalkastriertes Tier, Zwillingsbrüder des einen oder des anderen 
Partialkastraten. Die Tiere wurden mehr als 4 Monate nach der Opera- 
tion getötet. 

Der eine der beiden Partialkastraten hatte sich vollkommen normal 
entwickelt. Der Penis hatte das für das normale Tier charakteristische 
Aussehen angenommen; wohl war der Penis etwas kleiner, als beim 
normalen Kontrolltier; wir müssen aber in Betracht ziehen, daß auch 
bei normalen gleichaltrigen Tieren kleine Differenzen in der Größe der 
Geschlechtsorgane vorhanden sind. Die Hilfsapparate des Penis, wie 
Stachelorgane und Epidermalzähnchen sowohl auf dem Penis als auf 
der Schleimhaut des Blindsackes (der an seinem blinden Ende die Stachel- 
organe trägt), waren gut ausgebildet. Die Samenblasen waren so groß 
wie bei einem normalen Tier dieses Alters. Der zweite Partialkastrat 
war in der Entwicklung deutlich zurückgeblieben: Penis und Hilfs- 
apparate waren bei diesem Tier, das nunmehr ein Alter von über 4!/, Mo- 
.naten erreicht hatte, wie bei einem etwa 6—8 Wochen alten Tier, d.h. 
der Penis hatte wohl das für ein normales erwachsenes Tier charakte- 
ristische Aussehen und die Stachelorgane waren vorhanden, aber der 
Penis war kürzer und viel schmächtiger als beim normalen Tier seines 
Alters, die Stachelorgane waren sehr kurz, die Schleimhaut des Blind- 
sackes glatt. Das sind jedoch nicht etwa die Folgen einer Totalkastra- 
tion. Wohl wächst der Penis auch beim Frühkastraten noch weiter und 
nähert sich in seinen Formen insofern dem Normalen, als auch bei ihm 
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das charakteristische Vorwachsen der Corpora cavernosa penis über das 
Corp. cav. urethrae (Giebeldachbildung;) stattfindet; aber der kurze, ge- 
drungene Kastratenpenis ist auf den ersten Blick von dem normalen Penis 
zu unterscheiden; auch fehlen dem Kastratenpenis die Hilfsapparate — 
die Stachelorgane sind mit bloßem Auge nicht sichtbar, die Epidermal- 
zähnchen auf dem Penis und der Schleimhaut des Blindsackes sind nicht 
vorhanden, die Schleimhaut ist vollkommen glatt. Es wies also das 
zweite Versuchstier keine Kastrationsfolgen auf, sondern es befand sich 
im Zustand einer Unterentwicklung. Das zeigen auch die Maße der 
Samenblasen: die Länge derselben betrug beim Totalkastraten etwa 
2,5 cm (eine genaue Messung der dehnbaren Samenblasen ist nicht mög- 
lich), beim zweiten Partialkastraten etwa 4,5 cm, beim ersten, normal 
entwickelten Partialkastraten etwa 6,5 cm. 

So lautet das Ergebnis dieser Versuchsreihe dahin, daß bei dem einen 
Partialkastraten der Kopulationsapparat sich normal entwickelt hatte 
(vollständige Maskulierung), während er beim zweiten unterent- 
wickelt war (unvollständige Maskulierung). Da auf Grund unserer 
früheren Beobachtungen nicht ausgeschlossen ist, daß bei der Partial- 
kastration die Entwicklung vorübergehend verzögert sein kann, ohne 
daß das Endresultat dadurch beeinflußt zu sein braucht (verlang- 
samte Maskulierung), so wäre möglich, daß der Kopulationsapparat 
auch bei dem zweiten Partialkastraten später eine normale Größe erreicht 
hätte, daß auch bei ihm eine normale Maskulierung eingetreten wäre. 

Um die Menge der Hodensubstanz bei diesen beiden Partialkastraten 
möglichst genau ermitteln zu können, wurden die Hodenreste zusammen 
mit einem Teil vom Fettkörper, der den oberen Pol des Hodens bedeckt 
und in welchem der Hodenrest eingebettet lag, fixiert und in fast 
lückenlose Serienschnitte zerlegt. Die Berechnung des Volumens wurde 
unter der Annahme durchgeführt, daß der Hodenrest ein RKugeisegment 
darstellt, dessen Höhe sich aus dem Produkt von Dicke (8«) und Anzahl 
der Schnitte ergab, als dessen Basis die größte Schnittfläche des Hoden- 
restes angenommen wurde. Bei einer solchen Annahme war es ganz aus- 
geschlossen, daß ein zu geringes Volumen berechnet würde. Die Fläche 
der Basis wurde in folgender Weise ermittelt: Unter Benutzung eines 
ÖObjektivmikrometers unter der Lupe wurden die einzelnen-Maße der 
unregelmäßigen Grundfläche bei 50facher Vergrößerung auf Millimeter- 
papier aufgetragen und die Konturen gezeichnet; dann wurde die um- 
rissene Figur ausgeschnitten und gewogen. Es wurden von demselben 
Millimeterpapier zwei Proben von 100 gem gewogen und auf diese Weise 
der Flächeninhalt der ausgeschnittenen Figur berechnet. Die Maße 
wurden von zwei verschiedenen Personen (L. und O.) abgenommen, 
von einer dritten zeichnerisch gewandten Person wurde umrissen und 
ausgeschnitten, unter ständiger Kontrolle durch das Originalbild unter 
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der Lupe. Wir fanden auf diese Weise folgende Werte: Der Hodenrest 
des normal entwickelten Tieres hatte ein Volumen von 18,3 cmm, der 
Hodenrest des unterentwickelten Tieres ein Volumen von 9,3 cmm. Es 
sei bemerkt, daß ähnliche Werte auch schon auf Grund einer vorläufigen 
Überschlagung ohne jede Messung gewonnen wurden, so daß ‚der Wert, 
den die vielfach kontrollierte Messung schließlich ergab, von dem vor- 
läufig angenommenen nur ganz unbeträchtlich abwich. Rechnen wir 
mit einem spezifischen Gewicht von 1,100, was jedenfalls weit über das 
wirkliche Maß hinausgeht, so hätten die beiden Hodenreste ein Gewicht 
von 20,1 bzw. 10,2 mg. Die so ermittelten Werte sind dem Gewicht der 
beiden Hoden eines normalen gleichaltrigen Tieres gegenüberzustellen. 
Die Hoden des normalen Kontrolltieres wogen zusammen 2820 mg. 
Es ergibt sich, daß der Hodenrest des Tieres, dessen Penis und Hilfs- 
apparate von den normalen Verhältnissen kaum abwichen, ein Gewicht 
von bloß !/,., der normalen Hodenmenge besaß: 0,7%, vom normalen 
Gewicht hatte eine normale Gestaltung der Geschlechtsmerkmale cr- 
möglicht. Der Hodenrest des zweiten Partialkastraten, dessen Kopu- 
lationsapparat unterentwickelt war, hatte ein Gewicht von !/,,, oder 
0,36% vom normalen Hodengewicht. Ein Hodenrest von bloß 0,7%, der 
normalen Hodenmenge vermochte somit eine vollständige Maskulierung 
zu sichern, während ein Hodenrest von 0,36% eine unvollständig oder 
vielleicht nur verlangsamte Maskulierung bedingte. Eine Fehlerquelle 
ist darin gegeben, daß unsere Messungen am fixierten (Hellysche 
Flüssigkeit), mit Alkohol nachbehandelten und damit auch geschrumpften 
Hodenrest ausgeführt wurden. Aber wie hoch man diesen Fehler auch 
ansetzen mag, das Ergebnis kann durch ihn nicht wesentlich beeinflußt 
werden. Auch bei einem Fehler von etwa 50% infolge von Schrumpfung 
(was kaum zutreffen dürfte) bleiben die Hodenreste im Vergleich zum 
normalen Hoden immer noch minimal. Eine zweite Fehlerquelle ist 
darin gegeben, daß das totale Hodengewicht bei gleichaltrigen Tieren 
und auch bei Tieren aus ein- und demselben Wurf innerhalb weiter 
Grenzen schwankt. Aber auch diese Fehlerquelle ist für das Ergebnis 
von keiner Bedeutung, da die gefundenen Werte von 0,7 bzw. 0,36% 
höchstens auf 1,5bzw,.0,72%, verschoben werden könnten, wenn wir ein 
um 50% niedrigeres normales Vergleichsgewicht in Rechnung setzen. 


10% 


Eine einfache Überlegung zeigt, daß der Hodenrest, als ein Ganzes 
genommen, d.h. nur nach seinen bei der Sektion vorhandenen Dimen- 
sionen beurteilt, keine Hypertrophie erfahren, ja, daß er als Ganzes sein 
Gewicht kaum innerhalb der Grenzen des normalen Hodenwachstums 
vermehrt haben konnte. Zur Zeit der Operation, wo die Tiere S- 10 Tage 
alt waren, betrug das gesamte Hodengewicht etwa 130 mg; beim 
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41/, Monate alten normalen Tier betrug das gesamte Hodengewicht etwa 
2800 mg. Im Laufe von etwa 4 Monaten vermehrt sich also das Hoden- 
gewicht um mehr als das 20fache. Wenn also die Hodenreste in demselben 
Maße gewachsen sein sollten, so müßte ihr Gewicht bei der Operation 
1 bzw. 0,5 mg betragen haben. Das ist ausgeschlossen: ihr Gewicht 
in mg betrug ursprünglich ein Vielfaches davon. Es bestätigt dieser 
Befund das Ergebnis unserer ersten Versuchsreihe: der Hodenrest als 
ein Ganzes erfährt keine Hypertrophie, obwohl der ganze Hoden nach 
einseitiger Kastration in ausgesprochener Weise hypertrophiert. 

Man könnte zunächst vermuten, daß das Ausbleiben der Hyper- 
trophie darauf zurückzuführen sei, daß die Blutversorgung des Hoden- 
restes mangelhaft sei. In der ersten oben erwähnten Versuchsreihe, wo 
der Hodenrest aus dem unteren Pol des Hodens bestand und von der 
A. deferentialis ernährt wurde, könnte dieser Einwand zunächst be- 
rechtigt scheinen. Aber in der zweiten Versuchsreihe, wo der Hodenrest 
aus dem oberen Pol bestand, der von der A. sperm. int. ernährt wurde, 
ist der Einwand von vornherein hinfällig. Ja, die makroskopische und 
mikroskopische Untersuchung des Hodenrestes zeigte aufs deutlichste, 
daß die Blutversorgung glänzend war, weit ausgiebiger als im normalen 
Hoden. Im normalen Hoden sind so zahlreiche und weite Gefäße, wie 
sie in den oberen Hodenresten zu finden waren, nicht zu sehen. Auch 
fanden wir den Plexus pampiniformis in den oberen Hodenresten nicht 
schlechter, wenn nicht gar besser ausgebildet als beim normalen Tier. 

Es ist nicht unsere Absicht, in dieser Mitteilung ausführlich die Frage 
zu erörtern, warum der Hodenrest, in ausgesprochenem Gegensatz zum 
zurückbleibenden Hoden bei einseitiger Kastration, als Ganzes nicht 
hypertrophiert. Nur so viel sei hier erwähnt, daß der Hodenrest sehr 
weitgehende histologische Veränderungen erfährt. Wir werden diese 
Verhältnisse auf Grund eines größeren Materials in einer späteren Mit- 
teilung behandeln. Die mikroskopische Untersuchung der ersten Ver- 
suchstiere, wo der Hodenrest dem unteren Pol des Hodens ent- 
sprach, hat uns gezeigt, daß die Spermatogenese beim jugendlich 
partial kastrierten Meerschweinchen bis zur Bildung von Sperma- 
tozoen gedeihen kann!). Aber nach einiger Zeit tritt eine Degene- 
ration des spermatogenen Gewebes ein: in den beiden minimalen 
oberen Hodenresten fanden wir vier Monate nach der Operation 
sämtliche Kanälchen degeneriert; die epitheliale Auskleidung der 
Kanälchen bestand stets nur aus einem einschichtigen Epithel; 
wir erlauten uns jedoch einstweilen kein Urteil darüber, ob allein 


1) Unsere anders lautende frühere Annahme (Lipschütz et Ottow, 1. c.) 
hat sich als falsch erwiesen. Vgl. auch den Vortrag von Lipschütz, Quanti- 
tative Untersuchungen über die innersekretorische Funktion der Testikel (erscheint 
in der Dtsch. med. Wochenschr.). 
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Sertolische Zellen oder auch Ursamenzellen vorhanden waren. Die 
Kanälchen waren in einem Zustand, wie man ihn nach Unterbindung 
oder Durchschneidung des Vas deferens!), bei Kryptorchismus, im 
transplantierten Hoden usw. findet. Der Hodenrest, den wir bei der 
Sektion vorfinden, muß somit ursrpünglich größer gewesen sein. 
Wir müssen annehmen, daß der Hodenrest infolge einer Degeneration 
der ausgereiften Kanälchen in derselben Weise zusammenfällt wie der 
Hoden mit unterbundenem Vas deferens. Wenn also das eigentliche 
spermatogene Gewebe in den kleinen Hodenresten, soweit es überhaupt 
noch vorhanden ist, jedenfalls auf ein Minimum reduziert ist, so ist 
damit keineswegs gesagt, daß die Menge der Sertolischen Zellen in 
demselben Ausmaß reduziert ist, daß diese im Hodenrest nur einen 
minimalen Bruchteil der normalen Menge darstellen. Zweifellos ist die 
Anzahl der Sertolischen Zellen im Hodenrest sehr weitgehend reduziert. 
Wir können uns über ihre Menge im Vergleich zum normalen Hoden 
eine ganz ungefähre Vorstellung machen, wenn wir uns an die Tat- 
sache halten, daß der Durchmesser der degenerierten Kanälchen im 
kleinen oberen Hcdenrest zwei- bis dreimal kleiner war als im nor- 
malen Hoden. Die Kanälchenmasse in einem Hcdenrest, der etwa 1% 
vom Gewicht der beiden Hoden zusammen ausmacht, entspricht dann 
vor der Degeneration 2? bis 3?% der Kanälchenmasse der beiden 
normalen Hoden. Da die Anzahl der Sertolischen Zellen in den 
degenerierten Kanälchen als unverändert gegenüber den normalen Kanäl- 
chen anzunehmen ist, so wäre zu schließen, daß die Anzahlder Sertolischen 
Zellen in einem Hodenrest, der nach der Degeneration der Kanälchen 
und nach dem Zusammenfsllen derselben 1%, der normalen Hoden- 
masse beträgt, in Wahrheit ca. 8—-27% der ncrmalen Zahl ausmacht. 
Da jedoch der relative Anteil der Zwischenzellen im Hodenrest größer 
ist als im normalen Hoden (siehe weiter unten), so dürfte die Menge 
der Sertolischen Zellen mit ca. 6--18% des Normalen wohl nicht zu 
tief angesetzt sein. Weitere quantitative Untersuchungen sind 
nötig, um diese Fragen aufzuklären. 

Die Zwischenzellen waren in den oberen Hodenresten in ganz außer- 
ordentlichem Maße vermehrt. Bei Zeiß Obj. D, Ok. 4konnte man das ganze 
Gesichtsfeld oder mehr allein von Zwischenzellen eingenommen sehen. Die 
Zwischenzellen waren auch um ein Vielfaches größer als im normalen 
Hoden des gleichaltrigen Tieres. Die Veränderungen stimmen also 
auch mit Bezug auf die Zwischenzellen mit denjenigen überein, die man 
nach den oben erwähnten Eingriffen und bei Kryptorchismus findet. 
Ob die Zahl der Zwischenzellen im Verhältnis zu der Kanälchen- 
masse in den kleinen Hodenresten größer war als im transplantierten, 


1) Bei unserer Versuchsanordnung fand stets eine Durchschneidung des 
Ductus epididymidis statt. 
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unterbundenen oder kryptorchen, können wir einstweilen noch nicht 
mit Sicherheit sagen. Die Zunahme an Zwischengewebe war aber in 
den oberen Hodenresten auf jeden Fall so groß, daß unserer Meinung 
nach die Zahl der Zwischenzellen in einem minimalen Hodenrest nicht 
sehr weit zurückstehen dürfte hinter der Zahl dieser Zellen in zwei 
normalen Hoden. 


V. 


Wo liegt der Reiz für die Vermehrung und die Größenzunahme der 
Zwischenzellen ? Diese Frage ist in unserem Zusammenhang von der 
allergrößten Bedeutung, denn es ist in letzter Linie die Frage, ob wir 
die enorme Hypertrophie des Zwischengewebes im oberen Hodenrest 
als eine kompensatorische Hypertrophie von Elementen auf- 
zufassen haben, die innersekretorisch wirksam wären, in derselben Weise, 
wie das etwa giltfür dieinnersekretorisch wirksamen Elemente derreduzier- 
ten Nebennierensubstanz oder das reduzierte sekretorische Nierenepithel. 
Es ist klar, daß für das Problem, ob die Zwischenzellen die innersekreto- 
rischen Elemente des Hodens sind, außerordentlich viel gewonnen würde, 
wenn diese Frage sich entscheiden ließe. Wir können jedoch diese Frage 
einstweilen noch nicht beantworten. Wir haben Untersuchungen im 
Gange, von denen wir uns weitere Aufklärung in dieser Frage versprechen. 
Bis dahin können wir auf Grund unserer Kenntnis von den histo- 
logischen Veränderungen im oberen Hodenrest nur die Möglichkeiten 
nennen, die sich aus unserer zweiten Versuchsreihe ergeben, je nachdem 
man sich auf den Standpunkt stellt, daß die Hodenkanälchen oder 
die Zwischenzellen das innersekretorische Element des Hodens sind: 

l. Wenn das spermatogene Gewebe im engeren Sinne das inner- 
sekretorische Organ des Hodens darstellt, so müßte auf Grund unserer 
Versuche angenommen werden, daß das innere Sekret einer ganz mini- 
malen Anzahl der spezifischen Zellen imstande sei, den Örganis- 
mus in vollständiger Weise zu maskulieren, d. h. die charakteri- 
stische, geschlechtsspezifische Reaktion des Organismus auch in quan- 
titativ normalem Ausmaß hervorzurufen. Diese minimale Masse von 
spermatogenem Gewebe müßte noch weit geringer sein als 0,7% 
der normalen Kanälchenmasse: in dem Hodenrest waren bloß etwa 
2/;, der Fläche (eine genaue Ausmessung haben wir bisher nicht vor- 
genommen) von den Kanälchen eingenommen, während im normalen 
Hoden des erwachsenen Meerschweinchens vielleicht nicht weniger 
als 99% Kanälchensubstanz sind. Ferner kommt in Betracht, daß 
das Lumen der degenerierten Kanälchen im Hodenrest, wie auch in 
anderen Fällen von Kanälchendegeneration, nach einiger Zeit von einer 
streifigen, vakuolisierten Masse erfüllt ist, so daß die zellulären Elemente, 
die den einschichtigen Wandbelag der Kanälchen bilden, einen nur ge- 
ringen Anteil an der Masse der Kanälchen und des Hodenrestes haben. 


Über das Minimum der Hodensubstanz usw. 85 


2. Wenn die Sertolischen Zellen das innersekretorische Organ des 
Hodens darstellen, dann ist die Menge der innersekretorisch wirksamen 
Zellen im minimalen Hodenrest um etwa das 6- bis 18fache größer, als 
durch das Gewicht des Hodenrestes mit agelerlenien und zusammen- 
gefallenen Kanälchen angezeigt ist. 

3. Wenn dagegen die Zwischenzellen das innersekretorische Organ 
im Hoden sind, dann ist die Menge der innersekretorischen Zellen, wie 
sie im minimalen oberen Hodenrest vorhanden ist, bei der Partial- 
kastration kaum beträchtlich reduziert. 


Vie 


Mit der Frage, wie die geschlechtsspezifische Reaktion des Organis- 
mus durch die Quantität des inneren Sekrets abgeändert wird, berühren 
wir ein Kapitel der Reizphysiologie, das sowohl in praktischer als in 
theoretischer Beziehung von der größten Bedeutung ist. Bouin und 
Ancel und Steinach haben eine Proportionalität angenommen 
zwischen der Zahl der Zwischenzellen und der innersekretorischen 
Wirkung; Pezard (l.c.) hat den Standpunkt vertreten, daß für die 
innersekretorische Wirkung des Testikels das ‚Alles- oder Nichts- 
Gesetz‘ gültig ist. Der einen wie der anderen Auffassung kommt ein 
Wert zu als Arbeitshypothesen. Aber wir glauben nicht, daß wir bereits 
genügende tatsächliche Handhaben besitzen, um diese Frage in dem 
‘einen oder anderen Sinne zu entscheiden. Es ist schon an anderer 
Stelle!) darauf hingewiesen worden, daß die geschlechtsspezifische 
Reaktion des Organismus wohl in einem komplizierteren Abhängiskeits- 
verhältnis. zur Quantität des inneren Sekrets der Geschlechtsdrüsen 
steht, als durch die erwähnten Hypothesen ausgedrückt ist. Ohne 
Berücksichtigung des Zeitfaktors vor allem ist in diesem Problem 
nicht auszukommen — etwa in derselben Weise, wie man den Ablauf 
einer Fermentreaktion ohne diesen Faktor nicht diskutieren kann. Wir 
haben aber schon darauf hingewiesen, daß bei geringen Hodenmengen 
möglicherweise vorübergehend eine Verzögerung in der Ausbildung der 
 Geschlechtsmerkmale, eine verlangsamte Maskulierung vorhanden ist: 
hier wäre die Analogie mit einem verlangsamten Ablauf einer Ferment- 
reaktion bei geringeren Fermentmengen ohne weiteres gegeben. Aber 
auch mit der Möglichkeit ist zu rechnen, daß die Menge des inneren 
Sekrets, die von dem Hodenrest geliefert wird, mit der Zeit außerordent- 
lich ansteigt: die Vermehrung der Zwischenzellen folgt der Degeneration 
der Kanälchen erst nach, und es wäre denkbar, daß durch eine 
temporär beschleunigte Maskulierung, die Hand in Hand geht mit 
einer Vermehrung der Zwischenzellen, das Versäumte nachgeholt wird. 
Es türmt sich hier Problem auf Problem. 


1!) Lipschütz, Die Pubertätsdrüse. Bern 1919, S. 155. 
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Zusammenfassung. 


Ein Hodenrest, der weniger als 1% vom Gewicht der beiden normalen 
Hoden ausmacht, erwies sich bei einem jugendlichen Meerschweinchen als 
ausreichend, um eine normale Gestaltung der somatischen Geschlechts- 
merkmale zu ermöglichen, die in ihrer Entwicklung von der inneren 
Sekretion des Hodens abhängen (vollständige Maskulierung). 

Das Auftreten der Zeichen der Totalkastration konnte bei einem 
jugendlichen Meerschweinchen noch verhindert werden durch einen 
Hodenrest, der weniger als 0,5% vom Gewicht der beiden normalen 
Hoden ausmachte (unvollständige Maskulierung). 

*Es ist möglich, daß durch die Partialkastration die Gestaltung 
der Geschlechtsmerkmale verzögert werden kann, ohne daß das End- 
resultat dadurch beeinflußt wird (verlangsamte Maskulierung, verlang- 
samter Ablauf der Reaktion). 

*Während der zurückgelassene intakte Hoden bei der einseitigen 
Kastration hypertrophiert, bleibt eine Hypertrophie des Hodenrestes 
als eines Ganzen stets aus. 

Die histologischen Veränderungen, die der Hodenrest erfährt, 
gleichen prinzipiell denjenigen bei der Unterbindung oder Durch- 
schneidung des Vas deferens, im kryptorehen, transplantierten oder _ 
bestrahlten Hoden: im Hodenrest kann eine vollständige Degeneration 
des spermatogenen Gewebes eintreten, bis schließlich der Wandbelag der 
Kanälchen allein aus einem einschichtigen Epithel besteht. Wird die 
Partialkastration vor der Geschlechtsreife vorgenommen, so kann es 
vorübergehend zur Ausreifung von Spermatozoen kommen. 

Die Zahl der Zwischenzellen im oberen, gut vascularisierten Hoden- 
rest des Meerschweinchens war in beiden Fällen außerordentlich ver- 
mehrt, der Durchmesser der Zellen, sowohl des Protoplasmas als des 
Kernes, um ein Mehrfaches größer als beim normalen gleichaltrigen Tier. 
Die Masse der Zwischenzellen im minimalen Hodenrest nähert sich auf 
diese Weise derjenigen in beiden normalen Hoden. | 

Wenn man sich auf den Standpunkt stellt, daß die Zwischenzellen 
das innersekretorische Organ des Hodens sind, so muß man annehmen, 
daß der minimale Hodenrest nicht viel weniger inneres Sekret produziert 
als die beiden intakten Hoden. Wenn die Sertolischen Zellen das ge- 
schlechtsspezifische innere Sekret liefern, dann produziert der minimale 
obere Hodenrest, der etwa 1% der normalen Hodenmenge ausmacht, 
etwa 6—18%, der normalen Sekretmenge. Wenn aber Samenbildungs- 
zellen die Produktionsstätten des inneren Sekrets sind, so muß schon 
durch einen kleinsten Bruchteil der normalen Sekretmenge dasselbe 
Endresultat erzielt werden können wie durch die normale Menge. 


*) Diese beiden Schlußfolgerungen wurden bereits in unserer ersten Mitteilung 
erwähnt. 


(Aus dem Pharmakologischen Institut der Universität Graz.) 


Über die Beziehungen zwischen Herzmittel- und physiologischer 
Kationenwirkung. 


VI. Mitteilung. 
Über die Kaliumeontraetur. 


Von 
O0. Loewi. 


(Ausgeführt mit Unterstützung der Fürst Liechtenstein-Spende.) 
Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Januar 1921.) 


In einer früheren Mitteilung!) wurde gezeigt, daß während Digitalis- 
bzw. starker Calciumwirkung Kaliumchlorid contracturerregend bzw. 
-steigernd wirkt. Zweck der vorliegenden Untersuchung war es, diese 
scheinbar inverse Wirkung genauer zu verfolgen, um zu einem besseren 
Verständnis sowohl der Wirkung des K als der Zustände, bei denen die 
Contractur auftritt, zu gelangen. 

Die Methodik war die in den früheren Mitteilungen beschriebene. 


I. Über die Notwendigkeit des K für die Ca-Contractur. 


Bekanntlich führt Speisung des Herzens mit Ca-reichem Ringer 
am schlagenden Herzen selbst zu Contractur, d. h. Erhebung der dia- 
stolischen Fußpunkte infolge unvollständiger Diastole. Diese ist bei 
dem an der Straubkanüle arbeitenden Herzen bei Konzentrationen bis 
0,2% Cale. chlorat. sicc. vorübergehend. Am regelmäßig schlagenden 
Herzen könnte die mangelhafte Diastole alleinige Folge der durch 
Ca bedingten Verlängerung der Systole sein, die für eine vollständige 
Diastole nicht Zeit läßt. Daß aber außerdem an der Contractur eine echte 
Tonussteigerung beteiligt sein kann, geht aus Versuchen an dem nach 
I. oder II. Stanniusligatur nicht oder selten schlagenden Herzen hervor. 
So zeigt Abb. 1 eine durch Steigerung des Ca-Gehalts der Ringerlösung 
ausgelöste Tonussteigerung an einem wenige Minuten nach der 1. Stan- 
niusligatur ganz selten schlagenden Herzen, und zwar, was für weiter 
unten mitzuteilende Befunde wichtig, setzt sie sofort und nicht erst im 
Anschluß an eine Kontraktion ein. Bei späterer Wiederholung des 
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Versuches tritt dann bei der gleichen Ca-Konzentration keine Tonus- 
steigerung mehr ein, wohl aber bei einer höheren, z. B. 0,45 proz. 
(s. Abb. 7), die aber später dann auch unwirksam wird *). An diesen Con- 
tracturen ist möglicherweise 
das Kalium mitbeteiligt; we- 
nigstens ist die Contracturnei- 
gung des Herzens während Di- 
gitaliswirkung geringer, wenn 
die Vergiftung in kaliumfreiem 
als wenn sie in gewöhnlichem 
Ringer vollzogen wird. 
h EA y Einen zugunsten der Not- 
Abb. 1. 1. Ringer. 2. Entleerung. 3. Füllung mit Wendigkeit des K für die Ca- 
0,15% CaCl,-haltigem Ringer. 4. Spontankontraktin. Wirkung bei Digitalis ent- 
scheidenden Versuch stellt der 
folgende dar (Abb. 2). Auf der Höhe einer Digitalis-Contractur, wäh- 
rend deren nur minimalste Pulse noch sichtbar waren, wurde wieder- 
holt NaCl eingefüllt; die Contractur nahm ab und blieb auf der 


ee en) ze Be na hose 


2. 2. 2. 3. 8. 2. 4. 3. 


Abb. 2. 1. Systolischer Digitalisstillstand. 2. NaCl-Lösung. 3. Kaliumfreier Ringer. 4. Cal- 
ciumfreier Ringer. 


gleichen Höhe, als nunmehr zweimal K-freier Ringer eingefüllt wurde; 
als später aber wiederum K-freier Ringer eingefüllt wurde, diesmal 
aber im Anschluß an eine Ca-freie aber K-haltige Füllung, trat 
Contractur ein. 


II. Über den Mechanismus der K-Contraetur. 


a) Wirkung am nichtschlagenden Ventrikel und ihre Deu- 
tung. 

Der Gedanke an die Beteiligung auch der physiologischen K-Mengen 
an der Ca-Contractur wird nahegelest durch die Tatsache, daß bei 
sesteigertem Ca-Gehalt des Ringer — es wurde in den folgenden Ver- 
suchen immer ein solcher mit 0,15% trocknem Calciumchlorid benutzt — 
Zusatz von KCl, und zwar in Konzentrationen von 0,02—0,2%, gleich- 


*) Auf die Ursache dieser „Gewöhnung‘“ werde ich in einer späteren Mitteilung 
eingehen.“ 
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gültig ob der Zusatz während des Contracturstadiums geschieht oder 
nicht, regelmäßig Contractur bewirkt oder eine bestehende steigert. 
Diese wurde bisher ausschließlich am ganzen Herzen untersucht. Mit 
Rücksicht auf eine Mitteilung von Fröhlich und Pick?°), wonach viele 
von ihnen untersuchte Contraeturen — die K-Contractur wurde nicht 
geprüft — an die Erregung von oberhalb des Ventrikels gelegenen 
Contraeturzentren gebunden sein sollen, prüfte ich zunächst, ob nicht 
auch nach der II. Stanniusligatur die K-Contractur zustande käme. 
Dies ist regelmäßig der Fall, selbst nach Abbindung unterhalb der 
Furche, sei es, daß das Herz automatisch (Abb. 3) oder 
— im Stadium der Ruhe — auf künstliche, rhythmische 
Reizung (Elektroden unverschieblich an der Herzbasis, 
Reizung mit Einzelinduktionsschlägen [| Baltzarsche Uhr]) 
hin schläst. 

Am automatisch schlagenden Herzen gehen der Con- 
tractur gewöhnlich 2—3 rasche Kontraktionen voraus 
(s. Abb. 3). 

Was nun die Ursache dieser Contractur betrifft, so 
könnte zunächst daran gedacht werden, daß infolge ver- 5 Stannmsli- 
längerter Systole die Diasto!e bis zum Eintreffen des gatur. 1. Rin- 
nächsten Reizes nicht Zeit hat, vollständig zu werden. eo Y1me 
Nun ist Verlängerung der Systole — systolisches Plateau — KOl. 
zwar häufig, aber keineswegs die Regel. Und die Con- 
tractur tritt auch bei ganz langsamen Pulsen nach langer diastolischer 
Pause ein. Sie ist also sicher, nicht die Folge davon, daß das Herz 
nicht genügend Zeit hatte, in der Diastole zu erschlaffen. 

Danach könnte es scheinen, als ob das Zustandekommen, die Unter- 
haltung und der Grad der Contractur von Kontraktionen überhaupt 
ganz unabhängig wäre. 

Dies zu prüfen, stellte ich Versuche am nichtschlagenden Ventrikel 
nach der II. Stanniusschen Ligatur an. Während an solchen Präparaten 
sanfte, d.h. möglichst ohne Zug 
ausgeführte Entleerung und eben- 
so sanfte, d. h. möglichst ohne 
Druck ausgeführte Füllung mit 
gewöhnlichem oder Ca-reichem 
Ringer keine Kontraktion aus- 
löst, treten nach Einfüllung von 
Ca-reichem Ringer mit 0,2proz. ‚y».4. 1. Stanniusligatur. 1. Ringer mit 0,15%, 
Kaliumchlorid fast immer min- CaCl,. 2. Dasselbe +2mg KCl. 
destens 1—2 Kontraktionen mit 
anschließender Contractur auf. (Abb. 4.) Auf die Tatsache der Kon- 
traktionsaus!ösung durch KCl wird weiter unten zurückzukommen sein. 


Abb. 3. 


le 1. 2. 
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Nur in 2 Versuchen blieb auch nach Zufügung von KCl Kontraktion 
und Contractur aus, obwohl — nach Aussage des Hebels (s. Abb. 5) 
— die Flüssigkeit sicher ins Herz gekommen war, zumal der Diffusion 
Zeit gelassen und Sauerstoff kräftig durchgeperlt wurde. Erst wenn 
entweder ein Induktions- 
schlag appliziert oder das 
Herz durch Einpressung 
des Inhalts mittels Pi- 
pette gedehnt wurde, 
kontrahierte es sich, und 
erst im Anschluß an die 


1. 2. 3. 4. 5. 


Abp.5. I. Stanniusligatur. 1. Ringer mit 0,15% CaCl.. : 
2. +1mg KCl. 3. Ansaugen und Wiederfüllen. 4. Dehnungs- Kontraktion trat nun- 


reiz. 5. Spontankontraktion. mehr auch die Contrac- 
tur ein (Abb. 5). 

Es war nun weiter zu entscheiden, ob zum Zustandekommen der 
Contractur die mindestens einmalige normale Kontraktion selbst 
notwendig ist, oder ob auch eine andersartige Erregung genügt. Diese 
Frage wird dadurch entschieden, daß einmal mitunter Dehnungsreiz, 
dessen Wirksamkeit übrigens auch am Ca-reich gespeisten ganzen Herzen 
nach Zugabe von KCl wesentlich größer ist, zu Contractur ohne vor- 
gängige Kontraktion führt und daß bei Abklingen einer ohne merkliche 
Pulse bestehenden Contractur ein Dehnungsreiz, auch wenn er nicht 
zu Kontraktion führt, die Contrac- 
tur steigert, womit gleichzeitig be- 
wiesen ist, daß auch die Unterhal- 
tung der Contractur an Erregungen 
gebunden ist [ Abb. 6*)]. 

ER Die Wirksamkeit der Dehnungs- 
1. 2 au aeg: erregung erklärt auch die früher 
Abb. 6. I. Stanniusligatur. 1. Ringer mit Von mir (l.c.) mitgeteilte Beob- 
0,15% CaCl,.. 2. +2mg KCl. 3. Dehnung. achtung, daß Entleerung des Her- 
zens im Contracturstadium die Con- 

tractur zu mehr oder weniger vollständiger Lösung bringt. Neuerliche 
Versuche haben mich darüber belehrt, daß die Lösung durch Entleerung 
nicht die Regel ist. Es kommen vielmehr allerhand Abstufungen ihrer 
Wirksamkeit vor; mitunter ist die Entleerung ganz unwirksam; offen- 
bar hängt die Wirksamkeit der Entleerung von der Intensität anderer 
gleichzeitig vorhandener Erregungen ab. Die Entleerung wird um so 


*) In Abb. 6 traten im Anschluß an die 3. Dehnung Kontraktionen ein. Oft 
beobachtet man, daß im Anschluß an Dehnung oder auch ohne diese während der 
Contractur die Pulsationen aufhören. Da auch starke elektrische Reize unter 
diesen Umständen oft unwirksam sind, handelt es sich offenbar um ein — übrigens 
zeitlich stark wechselndes — Refraktärstadium. 
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wirksamer sein, je weniger sonstige Erregungen gleichzeitig vorhanden 
sind. Immer ist ja eine gewisse Dehnung durch den Zug des Hebels 
gegeben. Andrerseits genügen ja Hebelzug und Füllung auch nicht, 
eine solche Erregung des Herzens zu setzen, daß es ohne sonstige 
Erregungen bei K-Zugabe in Contractur gerate. 

Die Erregungen, die zu Contractur führen, müssen nach der Ein- 
wirkung der K-haltigen Lösung gesetzt werden; kurz vorher, sei es durch 
starke Dehnung oder starke elektrische Reize, gesetzte Erregungen sind 
unwirksam. 

Mit diesen Versuchen ist bewiesen, daß K bei der hier gewählten 
Dosierung — höhere Konzentrationen wie sie z.G. Burridge*) benutzte, 
mögen schon selbst als genügender Reiz wirken — während starker 
Ca-Wirkung nur unter der Bedingung des Hinzutritts einer Erregung 
von einer bestimmten Größe zu Contractur führt, gleichgültig, ob diese 
Erregung durch automatische oder künstlich erzeugte Pulse oder durch 
Dehnung gesetzt ist, und gleichgültig, ob diese Erregung zu einer Kon- 
traktion führt oder nicht. 

Versuchen wir nun die Ergebnisse zu deuten, so dürfte zunächst 
einmal als sicher angenommen werden, daß die ‚„Kaliumcontractur“ 
eine „Calciumeontractur‘“ ist und daß dem K nur eine diese fördernde 
Rolle zukommt. Denn einerseits führt K ohne Anwesenheit von Ca 
niemals zu Tonussteigerung. Selbst Burridge, der mit Lösungen von 
1—5proz. K-Salzen das Herz behandelte, sah die Contractur nicht, 
wenn er Kalisalze mit einem Ca-fällenden Anion benutzte. Andrerseits 
ist die unter Umständen auch ohne Zusatz von K-Salzen contractu- 
rierende Wirkung von Ca-Salzen sichergestellt, selbst wenn ein Minimum 
von K (s. 0.) unerläßlich ist. (S. z. B. Abb. 1und 2.) Nur ihnen und nicht 
den K-Salzen eignet auch die Verlängerung der Systole das sog. systolische 
Plateau, in dem wir doch wahr- 
scheinlich den Ausdruck eines ana- 
logen Prozesses zu sehen haben, 
wie er auch der Tonisierung zu- 
grunde liest. 

Was bedeutet nun dieK-Wirkung? 

Das Zustandekommen der Üa- 
Contractur ist an bestimmte Bedin- |, > 
gungen geknüpft. Wir sahen, daß Abb. 7. 10 nach I. Stannius. Ringer mit 
sie fast immer mur zu Beginn eines 913} CaC, maclt kl Coirgti mehr 
Versuches eintritt. Das Verständnis schlag. 3. Dehnung. 4. Ringer 0,45 %, CaCl.. 
dieser Erscheinung wird durch die 
- Beobachtung gefördert, daß in diesem Zustand ein später ganz wirkungs- 
loser Dehnungsreiz die Contractur stark steigert (Abb. 7). Daraus 
dürfen wir schließen, daß die am frischen Herzen auch ohne äußeren 
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Reiz übrigens selten genug zu beobachtende Contractur (Abb. 1), Folge 
einer inneren Erregung ist, für die das Herz in diesem Zustand noch 
empfindlich ist. \ 

Die Ca-Contractur ist demnach nicht eine direkte Schrumpfung, 
sondern geknüpft an die Existenz von genügenden Erregungen und 
von genügender Empfindlichkeit für diese. 

Daraus ergibt sich aber das Wesen der K-Förderung von selbst. 
Es kann nicht darin bestehen, daß K eine Erregung setzt; denn an sich 
ist es ja unwirksam, wirksam erst, wenn eine Erregung (Kontraktion, 
Dehnung) hinzukommt, es muß vielmehr darin bestehen, daß es das 
Herz für die ursprünglich wirksam gewesenen, unter der Bedingung 
Ca-reicher Diät zu Tonisierung führenden Erregungen wieder erregbar 
macht. 


b) Vergleich mit der Veratrinwirkung. 


Unwillkürlich erinnert die Ca-Contractur bzw. Ca-K-Contractur 
an die Veratrinwirkung auf Muskel und Herz [vgl. betr. letzterer 
namentlich Böhm?°)]. Einmal ist die Form der Kurven fast identisch. 
Beobachtet man ferner während der Ca-K-Contractur das Herz, so 
sieht man, daß die Kontraktionen identisch ablaufen, wie das See - 
mann®) für die Veratrinzuckungen während der Tonussteigerungen 
beschrieben und wofür er im Elektrokardiogramm den Ausdruck ge- 
funden hat: es kontrahiert sich wesentlich die Spitze, als Folge wovon 
die Flüssigkeit den Basisanteil des Ventrikels ausdehnt, der sich erst 
daraufhin meist viel weniger stark kontrahiert. Ferner ist bekanntlich 
bei Veratrin ebenso wie wir das für die Kombination K-Ca sahen, das 
Hinzukommen eines Reizes zur Contracturauslösung notwendig: 
‚es sind mit anderen Worten beide Wirkungen an die Funktion geknüpft. 
Während beider Zustände sind refraktäre Perioden beobachtet. Ich 
konnte weiterhin beobachten, daß das z. B. infolge I. Stanniusligatur 
stillstehende Herz durch Veratrin ebenso wie durch K-Zugabe zum 
Ca-reichen Ringer zum Schlagen gebracht werden kann. Ist nicht zu 
stark mit Veratrin vergiftet, so löst sich bei Entleerung des Ventrikels 
die Contractur teilweise. Schließlich untersuchte ich noch, ob auch bei 
der K-Ca-Contractur, wie bei der durch Veratrin gesetzten, Ermüdung 
und Erholung vorkommt. Zu diesem Behuf habe ich ein nach der 
I. Stanniusligatur nur auf Reize bzw. K-Cl-Zusatz schlagendes Herz 
mit der Ca-reichen Ringerlösung beschickt und nach 1 Minute Einwirken- 
lassens für eine bestimmte Zeit 0,2proz. K-Cl-haltige einwirken lassen, 
dann wieder auf Ca-reichen Ringer umgeschaltet usw. Die Gipfel der 
Contracturen nahmen allmählich folgendermaßen ab: Die folgenden ° 
Zahlen bedeuten den Abstand der höchsten Erhebung von der Fuß- 
linie in mm: 8; 7; 7; 5,6; 4,5; 3,5; 3. Nach !/,stündiger Erholung in 
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Ca-reichem Ringer erreichte die nächste Contractur wieder die Höhe 
von 6 mm. Man beobachtet auch oft, daß beim Abklingen einer Con- 
tractur aufgesetzte Dehnungsreize jedesmal weniger wirksam werden. 

Nach all diesen Analogien liegt es nahe, in der Ca- bzw. Ca-K- 
Contractur den Ausdruck eines dem der Veratrinwirkung analogen 
Vorganges zu sehen. Danach würden wir vorläufig annehmen, daß 
auch der Ca-Contractur ein abnormer Erregungsvorgang zugrunde liegt, 
derart, daß auf einen Reiz hin sich an die dadurch gesetzte normale 
Erregung eine weitere, die spezifische, anschließt, die ihren Ausdruck 
in der Contractur findet. s 

Nun haben Fröhlich und seine Mitarbeiter?) bei zahlreichen 
Contracturen gesehen, daß die Bildung der Contractur von gesteigerten 
diskontinuierlichen Erregungen begleitet ist. Auf der Höhe der Con- 
tractur fehlen Schwingungen der Galvanometersaite und damit dis- 
kontinuierliche Erregungen. Der Tonus wird demnach offenbar durch 
eine tonische Erregung unterhalten. Daß er überhaupt von einer Erre- 
gung begleitet ist, geht schon aus der bekannten Tatsache hervor, daß 
der ruhende stromlose Muskel nach Durchschneidung seines Nerven 
erschlafft. Der stärker tonisierte Muskel dürfte darum eine stärkere 
tonische Erregung erhalten. Vielleicht dürfen wir deren Ausdruck in 
der Verschiebung der Null-Linie sehen, die in uns hier interessierenden 
Versuchen Seemann und Victoroff®) regelmäßig auf der Höhe der 
Veratrinwirkung am Froschherzen gesehen und auch im obigen Sinn 
gedeutet haben. Diese Verschiebung könnte in Seemanns und 
Vietoroffs Versuchen muskulär bedingt sein und nur der Ausdruck 
einer Potentialdifferenz zwischen contracturierten und schlaffen Partien. 
Da aber de Boer?) auch bei ermüdeten Muskeln ohne gleichzeitige Con- 
traetur und Garten!P) bekanntlich am Nerven die spezifische Nach- 
schwankung erhielt, handelt es sich dabei offenbar um den Ausdruck 
einer von irgendwelcher mechanischen Leistung unabhängigen Potential- 
differenz. 


II. Über die positiv-chronotrope Kaliumwirkung auf den Ventrikel. 


Wie bereits erwähnt, war es nur in sehr wenigen Fällen an dem nach 
der I. oder II. Stanniusligatur stillstehenden Herzen möglich, den Nach- 
weis zu führen, daß ohne gleichzeitigen Reiz K-Zugabe zu starker 
Ca-Lösung nicht contracturiert; denn in weitaus der Mehrzahl der Fälle 
veranlaßte K den bis dahin — unter Umständen schon !/, Stunde lang — 
stillstehenden Ventrikel momentan zu Kontraktionen, mitunter zu 
wenigen, in der Mehrzahl der Fälle aber trat eine lange dauernde Auto- 
matie ein. Dabei handelt es sich um eine primär gesetzte, nicht etwa 
durch die Contractur sekundär angeregte Automatie; denn einmal 
löst ja gerade umgekehrt die erste Kontraktion die Contractur aus, 
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2. Ringer ohne Calcium. 3. Ringer. 


1. Ringer ohne Kalium. 


Schon 1 Stunde lang Ringer ohne Kalium. 


Abb. 8. II. Stannius. 
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andrerseits überdauern die Kontraktionen oft 
genug die Contractur, was in Fällen nachweisbar 
ist, wo Entleerung des Herzens die Contractur 
völlig behebt. Daß K auch am Ventrikel ebenso 
wie nachgewiesenermaßen am Sinus [Clarki), . 
Böhm?2)] unter Umständen positiv chronotrop 
wirkt, geht schon aus Versuchen von Beccari!?) 
— allerdings mit sehr hohen K-Konzentrationen 
— und solchen von Sakai!?) vorher, welch 
letzterer zu dem Schluß kommt, daß am Ven- 
trikel die Anwesenheit einer gewissen Menge von 
K-Salzen für das Auftreten spontaner Kontrak- 
tionen notwendig ist. 

Nun habe ich wiederholt gesehen, daß, wenn 
in länger dauernden Versuchen die Automatie 
des durch II. Stanniusligatur abgebundenen Her- 
zens in Ringer nachgelassen oder aufgehört hatte, 
Einfüllung von Ca-freiem Ringer — gewöhnlich 
gleichzeitig mit der negativ inotropen Wirkung — 
Pulsation wieder hervorrief (Abb. 8). In diesen 
Fällen war immerhin möglich, daß die Automatie 
bestand, aber nicht wirksam war und daß K sie 
nur wieder wirksam machte. Weiter prüfte ich, 
ob auch an dem nach der Abbindung noch still- 
stehenden Herzen die Automatie sich durch Ca- 
freien Ringer hervorrufen lasse. Das ist nie 
gelungen. Mit Rücksicht auf den oben mitge- 
teilten Befund, wonach das stillstehende Herz 
bei Ca-reicher Speisung durch Zusatz von 0,1—0, 
2proz. KCl regelmäßig zu schlagen beginnt, 
prüfte ich nunmehr an bis dahin völlig auto- 
matielosen Herzen auf Automatie - Erregung 
durch bloße Steigerung des K-Gehaltes des 
gewöhnlichen Ringer: In allen Fällen zeigte 
sich gleichzeitig mit der negativ inotropen eine 
positiv chronotrope Wirkung des K-Zusatzes 
(Abb. 9). ’ 

Wir kommen danach zum Schluß, daß wie 
am Sinus, so auch am Ventrikel K die an sich 
zu schwachen automatischen Erregungen zur 
Wirksamkeit steigern kann. 

Zwischen dieser Erregbarkeitssteigerung und 
der im Anschluß an eine Kontraktion oder 
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Dehnung zur Contractur führenden scheint nun auch ein gewisser 
Zusammenhang zu bestehen. In den einzigen Fällen, wo K beim 
stillstehenden Ventrikel chronotrop unwirksam war, trat auch die 
von allen Versuchen schwächste und flüchtigste Contractur nach 
Dehnung und sogar nach gehäuften künstlichen Reizen auf. 


DE Re | nme 


SE Te Ha ll 2. 
Abb. 9. II. Stannius. 1. Ringer. 2. +1mg KCl. 


IV. Über die Contraeturwirkung der Quellung. 


Bei Versuchen, die der Frage galten, auf welcher Eigenschaft des 
K seine contracturierende Wirkung beruhe, ging ich von der vielver- 
breiteten Anschauung aus, wonach K im Gegensatz zum Ca „auflockert‘“. 
Es schien daher der Prüfung wert, ob auf andrem Weg erzeugte Auf- 
lockerung, und als solche dürfen wir mit einiger Zurückhaltung die 
Quellung betrachten, das Zustandekommen von Contracturen unter den 
gleichen Bedingungen wie K veranlasse oder wenigstens fördere. Der 
Versuch schien um so ‘berechtigter, als Pietrkowski!#) in sehr sub- 
tilen Versuchen nachgewiesen hat, daß sowohl während der Contractur 
des Ventrikels infolge Vorhofsdehnung, wie während der Ausbildung 
der Digitaliscontractur das Herz Wasser aufnimmt. 

Säure als Quellungsmittel kam nicht in Betracht, da der Grad nicht 
nur der inotropen [Loewi")], sondern auch der contracturierenden 
[Burridge!%)] Wirkung des Ca sowie der Digitalis [Clar k!7)*)] von 
der OH-Ionenkonzentration abhängt, wenn auch dem Ca eine gewisse 
Gegenwirkung gegen H-Ionen zukommt [Loewi”) **)]. So wählte 
ich als Quellungsmittel hypotonische Lösung, und zwar benutzte ich 
während der Disitaliswirkung 2—3fach verdünnten Ringer, während 
starker Ca-Wirkung die zu deren Herbeiführung benutzte Lösung 
ebenfalls aufs Doppelte bis Dreifache verdünnt. 

Wird in ein mit Ringer gespeistes Herz eine hypotonische Ringer- 
lösung eingefüllt, so kommt es zu einer allmählich stark zunehmenden 


*) Hierher gehört wohl auch die Contracturhemmung durch O,-Mangel (Grün- 
wald!2)] und die durch HCN [Weizsäcker!?). Beide hemmen nach eigenen 
Versuchen auch die Ca-Contractur. In beiden Fällen sind infolge mangelhafter 
Oxydation bei weitergehender Herzarbeit in vermehrtem Maße Säuren vorhanden, 

**) In einem neueren Versuch, in dem 0,001 n-HCl in Ringer einen beträchtlichen 
Abfall der Kontraktionsgröße bewirkte, blieb bei Anwesenheit von 0,15%, CaCl, 
in Ringer eine 0,05n-HCl noch wirkungslos. 
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negativ inotropen Wirkung mit diastolischem Charakter. Dagegen 
tritt während der Digitaliswirkung immer, während starker Ca-Wirkung 
in der Regel eine beträchtliche Contractur bzw. Zunahme einer schon 
bestehenden ein (Abb. 10 und 11). 

Es wirkt also Quellung sowohl am normalen wie an dem unter Ca- 
Wirkung stehenden äußerlich so wie K-Zusatz. 

Die behufs Vergleichsmöglichkeit mit der K-Wirkung sowohl am 
ganzen Herzen wie am Ventrikel (I.. oder II. Stannius) durchgeführte 
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Abb. 10. 1. Mit 0,02 mg Strophantin Thoms vergiftet. 2. !/,isoton. Ringer. 3. Ringer. 


Analyse ergab nun folgendes: Die hypotonische Lösung führt am Ven- 
trikel nicht wie K zu Ventrikelautomatie, und in dem Stadium, wo die 

5 isotonische Ca-reiche Lösung auch auf Reize 
hin nicht mehr zu Contractur führt, ist 
auch die hypotonische anders als K un- 
wirksam. Dagegen wirkt K-Zugabe sowohl 
am ganzen Herzen wie am Ventrikel in 
hypotonischer, Ca-reicher Lösung viel stär- 
ker tonisierend als in isotonischer, und zwar 
sowohl unmittelbar als wie besonders auf 
Dehnungsreize hin. 


Abb. 11. Ringer mit 0,15% CaC].. P r 
2, Desgl. dreifach verdünnt. Die Quellung ersetzt also das K nicht, 


wohl aber unterstützt sie seine Wirkung 
wohl derart, daß sie das Gewebe für die K-Wirkung empfindlicher 
macht. Und so ist nicht ausgeschlossen, daß auch die auflockernde 
Wirkung des K seine davon unabhängige erregbarkeitssteigernde 
unterstützt. 


V. Zusammenfassung der Hauptergebnisse. 


l. Die „Kaliumeontractur‘‘ kommt auch am isolierten Ventrikel 
zustande. 

2. Sie fehlt am nichtgereizten Herzen, entwickelt sich vielmehr, wie 
die Veratrinwirkung, nur im Anschluß an mindestens einen starken 
Reiz und wird durch Erregungen unterhalten. 
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3. Mit der Veratrinwirkung hat die K-Wirkung außerdem gemeinsam: 
Form und Lokalisation der Contractur, Ermüd- und Erholbarkeit, 
Beeinflußbarkeit durch Entlastung. 

4. Kalium steigert die Erregbarkeit des Herzens für Erregungen, 
die unter der Bedingung Ca-reicher Diät zu Tonisierung führen. 

5. Kalium in höherer Konzentration steigert die Erregbarkeit des 
Ventrikels für unterschwellige Erregungen. 

6. Die Kaliumeontractur ist eine Caleiumcontractur, ermöglicht 
oder gefördert durch die erregbarkeitssteigernde K-Wirkung. 

7. Quellung .durch Hypotonus veranlaßt oder fördert während 
Digitalis- und starker Ca-Wirkung deren tonisierende Wirkung; es 
handelt sich dabei um Förderung der Kaliumwirkung. 
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Der Logos des Vererbungsvorgangs. 


Von 
Vietor Hensen, Kiel. 


Mit mathematischem Anhang. 


Von 
P. Harzer, Kiel. 


(Eingegangen am 24. Januar 1921.) 


. Eine dem gegenwärtigen Wissen genügende Zusammenfassung des 
Geschehens der Vererbung wird nur gewonnen werden, wenn die Er- 
gebnisse der Vererbungsversuche mit den Ergebnissen der histologischen 
Beobachtungen in Einklang gebracht werden. Dabei zeigen sich Schwie- 
rigkeiten, deren Klarlegung die Studien fördern dürfte. 

Wie sich die Organismen, ohne daß fast in jeder ihrer Zellen 
primäre Vererbungsträger vorhanden sind, hätten aufbauen 
können, ist zwar nicht gut zu verstehen, aber leider erscheint auch mit 
dieser Einrichtung das Geschehen noch vielfach dunkel. Jedenfalls 
würden ohne die Vererbungsträger in den Bauzellen Arten und 
Rassen nicht da sein, denn obgleich die Veränderungen durch von 
außen wirkende Faktoren, nur soweit es die sog. Keimbahn trifft, für 
die Nachkommen Bedeutung gewinnen, könnten doch Arten und Rassen 
sich nicht bilden, weil erfahrungsmäßig die innere und äußere Um- 
gebung die Organismen immer noch, trotz der Vererbungsträger, nach 
Ort und Zeit stark beeinflußt. Nur weil die Vererbungsträger als 
Träger der Organisation der Ahnen sich den Abänderungen. 
entgegenstemmen, können Arten entstehen und sich erhalten. Wie 
die Vererbungsträger die ganze Form bestimmen, so beherrschen sie 
“ andererseits noch die größten Kleinigkeiten, wie die Färbung der 
Schmetterlinge und der Schneckengehäuse. 

Gelöste Substanzen können nicht primäre Träger der 
Vererbung sein, denn sie wachsen nur passiv und teilen sich nicht. 
Gewisse färbbare Körner im Protoplasma, die Chondrosomen, werden 
von einigen Seiten für primäre Träger der Vererbung gehalten. Sie, 
wie manche anderen festen Bestandteile des Protoplasmas, z. B. die 
Chlorophylikörner, sind für die Durchführung der Vererbung 
nötig. Die Funktion der Chondrosomen als primäre Vererbungsträger 
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mag namentlich bei den kernlosen Organismen neben Chromatin- 
körnern vorhanden sein. Darauf, daß die Zellkerne Träger der 
Vererbung sind, weist zwingend die so genau durchgreifende mito- 
tische Teilung der Chromosomen hin, die allein es ermöglicht, 
daß die Erbfaktoren der Ahnen bis zur letzten Zelle wirken können. 
Überhaupt spricht der ganze Zeugungsvorgang für die Bedeu- 
tung der Zellkerne in dieser Richtung. 

Seitdem vor gut 20 Jahren die 3 Botaniker Correns, De Vries 
und Tschermak die Entdeckungen des genialen Mendelt) wiederholt 
und ans Licht gebracht hatten, ist eine überaus reiche und verdienst- 
liche Literatur über die Erfahrungen bei experimentellen Vererbungs- 
versuchen entstanden. Aus den im Literaturverzeichnis angeführten 
großen Werken, die ich neben anderen bezüglichen Schriften neuerdings 
wieder gelesen habe, ergibt sich, daß ich hier nur wenig sage, was.nicht 
irgendwie sonst gesagt und bestritten wäre und daher zum Teil dem 
Leser bekannt sein dürfte. Ich muß aber meine Stellungnahme fest- 
legen. Hier soll möglichst nur die Vererbung bei normaler Zeu- 
sung behandelt werden, obgleich die Bastardzeugung, weil dabei die 
unterscheidenden Eigenschaften leichter verfolgt werden können, be- 
sonders lehrreich geworden ist. 


Die Chromosomenbündel. 


Die Entdeckung der Mitose des Zellkerns geschah zu einer Zeit, zu 
der Mendel schon aufgehört hatte, Bastarde zu züchten. Bei der Kern- 
teilung werden die „Chromosomen“ sichtbar, die aus Fäden der nicht 
färbbaren Lininsubstanz und darin aus einer einfachen Reihe stark färb- 
barer ‚„Chromatinkörner‘ bestehen, doch treten die Körner häufig nicht 
deutlich hervor. Die Zahl der Chromosomen eines Kerns, die also im 
„Chromosomenbündel“ liegen, ist meistens klein und pflegt einige 
Zehner nicht zu überschreiten. Unter glücklichen Umständen kann man 
sie zählen und findet sie für die Art konstant. Die Höhe der Zahl 
hat mit der Höhe der Organisation keinen Zusammenhang. 
Bei der mitotischen Teilung spaltet jedes einzelne der Chromosomen 
im Bündel der Länge nach, so daß jedes einzelne der mehrere Hundert 
zählenden Chromatinkörner durchteilt wird. Eine so überaus genaue 
Teilung würde bei solcher Durchschnürung des Kerns, wie sie das Proto- 
plasma bei der Teilung erleidet, nicht erreicht werden können. Bei 
Beginn der Teilung durchlaufen die Chromosomenmassen verschiedene 
Phasen, die in den Tochterzellen nach der Teilung, nachdem die Chromo- 
somen nach einem in deren Zentrum liegenden ‚„Zentrosom‘“ hin- 
gewandert sind, rückläufig ganz ähnlich wieder auftreten. Bei der Tei- 
lung verliert der Mutterkern seine Hülle, nach ihr bildet sie sich aufs 
neue um den Tochterkern. Dabei verliert sich die färbbare Substanz 
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der Fäden, das ‚„Chromatin“, so daß die Kontinuität der Chromo- 
somenmasse nicht genügend von Teilung zu Teilung nachgewiesen wer- 
den kann. Die Chromatinsubstanz der Körner, für die übrigens Roux 
(11. 8. 19) Verschiedenheiten in der chemischen Substanz längs der 
Körnerreihen postuliert, geht wohl teils als Enzyme in das Protoplasma 
hinüber, teils soll es nach Pfitzner2), obgleich etwas verändert, die 
Nucleolen bilden. Diese lösen sich dann bei Beginn einer neuen Tei- 
lung wieder auf. Es werden meines Erachtens unsichtbare Krystalli- 
sierungspunkte in den Lininfäden zurückbleiben müssen, da die Kon- 
tinuität der Chromosomen durch alle sich mitotisch teilenden Zellen je 
eines Tiers und je einer Pflanze logisch nicht bezweifelt werden kann. 
A!s die Mitose entdeckt wurde, erschien der Vorgang zwar sehr wunder- 
bar, aber mit der Vererbung wurde er nicht in Verbindung gebracht. 
Das begann erst später, und nun versteht man, weshalb die Kernteilung 
so ungemein genau vor sich geht. 

Studien über die Befruchtung ergaben, daß es wesentlich der 
Kern des Eies und des Samenkörpers ist, wodurch die Befruchtung 
bewirkt wird. Da auch für die Pflanzen durch Pringsheim, Elfving 
und Strasburger nachgewiesen wurde, daß der männliche Kern zum 
Kern des Eichens durchdringt, konnten die Kerne als Befruchtungs- 
vermittler erklärt werden. Es hat sich weiter herausgestellt, daß in 
jeder den Körper aufbauenden Zelle, z. B. selbst m den Epithelzellen 
der Harnblase des Salamanders, sich die Kerne mitotisch teilen, und 
daß, soweit die großen Schwierigkeiten der Beobachtung überwunden 
werden konnten, in allen Bauzellen des Körpers in jeder Art von 
Organismen die gleiche Zahl von Chromosomen gefunden wird, 
wie in deren ersten Embryonalzellen. Da jede Bauzelle die Summe 
der Vererbungsträger enthält, kann sie unter normalen Verhältnissen 
von dem Typus der Art und Rasse nicht abweichen. Sie müßte frei- 
gemacht unter der erforderlichen Pflege, fast ebensogut wie 
das befruchtete Ei, einen neuen Organismus bilden können. 
So kommt es, daß die Blattknospen der höheren Pflanzen, die ja aus 
einer Bauzelle heraus gebildet werden, nach gelungener Pfropfung einen 
neuen Organismus, wenngleich ohne Wurzeln, so doch mit typischen 
Früchten bilden. Für das Lebermoos ‚„Marchantia‘ ist sogar nach- 
gewiesen, daß wirklich eine isolierte Zelle die ganze Pflanze wieder auf- 
bauen kann. Kleine Stücke von Polypen vermögen das ganze Tier 
wieder aufzubauen. In den Zellen der erwachsenen höheren Tiere ist 
freilich die Entwicklungsfähigkeit stark herabgesetzt, und bei den 
Embryonen kommt sie nur noch in vollem Maße den Furchungszellen 
zu. Die implantierten Stücke, z.B. die Beinknospen, gehen den be- 
gsonnenen Weg weiter, der nicht zur Bildung des ganzen Organis- 
musführt. Sind die Chromosomen unverändert, so würde doch eine 1so- 


2 


iR Pe en a a 


Der Logos des \Vererbungsvorgangs. 101 


lierte gut gepflegte Zelle den ganzen Organismus erzeugen müssen. 
Den Schlußstein für die Lehre, daß die Vererbungsträger trotz aller 
Teilungen in die neuen Sexualzellen hineingelangen, und zwar in der- 
selben Form, die sie n den elterlichen Sexualzellen hatten, 
bilden die seine erste Regel beweisenden Bastardzeugungen Mendels, 
auf die zurückzukommen ist. 

Zunächst muß noch auf eine eigentümliche Vollkommenheit bei 
Bildung der Vererbungsträger hingewiesen werden. Nachdem 
entdeckt worden war, daß geformte Substanzen des Samenkerns sich 
an die hüllenlos gewordene Kernmasse des Eies begeben, wurde an- 
genommen, daß eine Verschmelzung der beiden geformten Bestand- 
teile stattfinde, ein für die Vererbung unverständliches Geschehen! 
Untersuchungen von Ed. van Beneden an dem Pferdespulwurm 
(Ascaris megalocephala) ergaben aber mit Sicherheit, daß die beiden 
Chromosomenbündel nicht verschmelzen, soweit sie verfolgt 
werden konnten. Die angenommene, aber nie beobachtete Verschmel- 
zung widerspricht auch den Resultaten der Chromosomenzählung. Die 
Zahl der Chromosomen in der zur Befruchtung reifen Eizelle ist „ha- 
plod“, d.h. die Hälfte der also „dip’oden‘ Zahl der Chromosomen 
in dem befruchteten Ei und den Furchungszellen. Übrigens 
ist erst neuerdings von W. Bally!#) in Bastarden zwischen Weizenarten 
und Aesilops erkannt, daß man bei den Zellteilungen noch die Chromo- 
somen des Weizens, die z. T. dicker sind als die von Aegilops, 
wiederfinden könne. Auch dies beweist gegen eine Verschmelzung, der 
ja doch eine mindestens partielle Auflösung vorhergegangen sein 
müßte. Auf die Fälle der Parthenogenese gehe ich hier nicht ein, es 
würde zu weit führen, und sie ändern nichts an den obigen 
Schlüssen. 

Wenn der Eikern der Nachkommen- die Chromosomenmasse der 
Kerne der Bauzellen behielte, würde er durch den wiederholten Zutritt 
der Spermakerne schließlich abnorm groß werden müssen. Es scheint 
verschiedene Wege geben zu können, diesem Fehler abzuhelfen. Der 
bei den Wirbeltieren eingeschlagene Weg, bezüglich dessen übrigens 
noch die Meinungen auseinandergehen, ist der folgende: Eiplasma 
und Eikern stoßen zweimal ein sog. Richtungskörperchen 
aus, das später vergeht. Diese Körperchen enthalten Chromosomen, 
und weil nach der einen Ausstoßung im Ei nur noch die halbe Zahl 
von Chromosomen verbleibt, wird mit dem Richtungskör per- 
chen das eine der beiden Chromosomenbündel abgestoßen. 
Durch die andere Abstoßung halbieren sich die Chromatinkörner so, 
wie es bei einer gewöhnlichen mitotischen Teilung geschieht. Die Chro- 
mosomen im Spermakopf sind durch die sog. Tetradenteilung ähn- 
lich reduziert, da es bei ihnen nicht so sehr auf Masse des Proto-- 
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plasmas ankommt als bei dem Ei. So kommt es, daß das befruchtete 
Ei einen solchen Kern hat, wie er sich später in jeder aus ihm ent- 
standenen Tochterzelle kurz nach der Teilung vorfindet.. 

Da die Art „Mensch“ scharf umgrenzt und ohne jeglichen 
Übergang seit sehr vielen Jahrtausenden besteht, müssen überaus 
feste Einrichtungen für die Erhaltung dieser Konstanz bestehen. 
Ähnliches gilt gewiß für die meisten Tier- und Pflanzenarten, nur er- 
kennen wir die Artcharaktere nicht so genau wie bei dem Menschen. 
Doch läßt sich z. B. bezüglich der Relictenfauna sagen, daß unter 
anderem die große Isopodenart ‚„Idotea entomon“ in der östlichen 
Ostsee sehr alt und unveränderlich ist, da sie mindestens schon exi- 
stierte, als das Eismeer mit der Ostsee kommunizierte, und da sie in der 
brakischen Ostsee noch jetzt zahlreich ist, während sie an der sibirischen 
Küste nach Nordqvist2!) noch heute in erheblicher Dichte vorkommt. 

Es ist strittig gewesen, ob die Chromosomenmasse als solche gleich- 
sam wie ein Ferment die ganze Vererbung trage, oder ob bestimmte 
Teile derselben bestimmte Baueigenschaften des Körpers vererben. 
Ersteres scheint logisch unmöglich, weil sonst die Chromosomen ein 
intelligent aufbauender Organismus sein müßten. Da bestimmte Chro- 
mosomen bei einigen Tierarten als Träger des Geschlechts erkannt 
worden sind, und da unter anderen durch Morgans**) Versuche mit 
der ‚‚Taufliege‘“ (Drosophila) für eine Anzahl von Eigenschaften der 
Vererbungssitz in bestimmten Abteilungen der verschiedenen Chromo- 
somenfäden nachgewiesen zu sein scheint, ist anzunehmen, daß in den 
Chromatinkörnern die Veranlasser für die verschiedenen 
Vorgänge, die den regelrechten Aufbau des Organismus bewirken, 
gelegen seien. Es lest sich der Gedanke nahe, daß die Zahl der 
Chromatinkörner bei den Arten konstant sei, doch ist darüber 
nichts bekannt geworden. Die Rassen der Menschen sind meistens alt 
und ausdauernd. Was den Rassencharakter bedingt, ist nicht sicher 
zu sagen, doch erscheint sicher, daß ein Unterschied im Stoff- 
wechsel der Rassen besteht, der sich z. B. in dem Aufbau des 
Knochengerüsts und des Körpers, in der Behaarung, im Geruch, im 
Verhalten gegen Krankheiten “usw. kundtut. Das führt zu dem Ge- 
danken, daß kleine chemische Umwandlungen in den Reihen der Ver- 
erbungsträger bei der Rassenbildung geschehen sein müssen. Da die 
Art ‚„‚Mensch“ aus lauter Rassen und deren Mischungen besteht, kann 
bei ihr die chemische Zusammensetzung der Chromatinkörner nicht 
ganz einheitlich sein. Für rein persönliche Eigentümlichkeiten 
habe ich früher!?) Vergrößerungen und Verkleinerungen der Chromatin- 
körner in Anspruch genommen. Daß die Chromosomen verschieden 
dick sein können, ist mehrfach, so auch von Bally!*) festgestellt, dabei 
können nur die Chromatinkörner die Ursache sein. Mit Recht wendet 
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sich R. Fick!0) gegen die Bedeutung der Chromosomenzahlen. 
Die, wie es scheint, in die ganze Länge der Lininfäden eingelagerten 
Chromosomen erleichtern meines Erachtens durch ihre Kürze die genaue 
Längsteilung des oft sehr langen Lininfadens. Ihre Zahl ist zwar für 
Art und Rasse konstant gefunden, aber ein engerer Zusammenhang 
ihrer Zahl mit der Vollkommenheit der Organisationen hat sich, wie er- 
wähnt, nicht feststellen lassen. 

Die Konstanz der Chromatinkörner, soweit eine solche vorhanden 
ist, wird bei Mißbildungen unterbrochen werden, aber diese sind dem 
Untergang geweiht. In der Norm wird die Befruchtung die 
Konstanz sichern. Daß die Vererbungsträger vollkommen gegen 
die Veränderungen, die im Laufe des Lebens ihre Inhaber erleiden, ge- 
schützt sein sollten, ist nicht annehmbar, auch scheint durch manche 
dahingehende Versuche eine Veränderung erzielt zu sein. Es handelt 
sich dabei um nicht weitgehende Abänderungen, wie ja auch die Ver- 
schiedenheiten der menschlichen und Tierrassen den Artcharakter nicht 
schädigen. Die Veränderungen, die die Chromosomenbündel der Partner 
einer Befruchtung erlitten haben, werden in der freien Natur bei beiden 
nicht dieselben sein können, um so weniger, als ihr histolo- 
gischer Bildungsgang in den beiden Geschlechtern und bei Zwittern 
ein recht verschiedener zu sein pflegt. Wenn Veränderungen in 
dem einen Bündel entstanden sein sollten, werden sie in dem anderen 
Bündel nicht gleich und nicht dieselben Körner treffend sein und 
daher dort nicht Unterstützung finden. So wird die Befruchtung, 
trotzdem sie Variationen erlaubt, doch die Konstanz der Art aufrecht- 
erhalten. 


Mendels Spaltungsregel. 


Mendel arbeitete mit Varietäten der sich selbst befruchtenden 
Erbsen und Bohnen, die er künstlich befruchtete. Die Bastarde ‚zeigen 
natürlich nur in der Minderzahl der Fälle eine genaue Mischung der 
Eigenschaften der Eltern. Die von zwei mischbaren Eigenschaften her- 
vortretende wird als „dominierend‘, die unmerklich gewordene als 
„recessiv‘ bezeichnet. Das Wichtige und Überraschende war, daß 
unter je vier Nachkommen der Bastarde immer je einer dem 
weiblichen und einer dem männlichen Großelter gleich 
war, ferner, daß unter den Nachkommen der zwei anderen, den Eltern 
gleichenden Bastarden wiederum von je vieren je zwei den Ahnen 
und zwei den Eltern gleich waren, natürlich immer Selbstbefruch- 
tung vorausgesetzt. Die Züchtung wurde 6 Jahre lang weitergeführt, 
und immer kam dasselbe Verhalten heraus, so daß sehr bald die Form 
der rein züchtenden, als „homozygot“ bezeichneten Nachkommen die 
Zahl der Bastarde bedeutend übertraf. Dies Verhalten ist dann viel- 


104 V. Hensen und P. Harzer: 


fach durch Versuche mit Tieren und Pflanzen bestätigt worden und 
Ausnahmen von der Regel fanden schließlich fast immer Erklärungen, 
die mit der Spaltungsregel zu vereinbaren waren. Die Regel lautet: 
Daß die Hybriden je zweier differierender Merkmale Samen 
bilden, von denen die eine Hälfte wieder die Hybridenform 
entwickelt, während die andere Pflanzen gibt, welche kon- 
stant bleiben und zu gleichen Teilen den dominierenden 
und den recessiven Charakter erhalten (S. 373). In einer An- 
merkung 8. 398 fügt Mendel noch hinzu, ‚daß unterrden Nachkommen 
der Hybriden beide Stammformen in gleicher Anzahl und mit allen 
ihren Eigentümlichkeiten wieder hervortreten‘. Darin liest der 
Beweis, daß in einem Ei des Bastards und ebenso in dessen Sperma 
(Pollenschlauch) vor der Befruchtung das von dem einen der Eltern 
stammende Chromosomenbündel total abgetrennt wurde. Nur 
dadurch kann es kommen, daß die Frucht dem einen der Großeltern 
völlig gleicht und fernerhin bei Selbstbefruchtung rein weiter züchtet. 
Solche Abtrennung kann nur bei den Reifeteilungen geschehen 
sein und bedingt, daß während der Lebenszeit der Bastarde die 
beiden Chromosomenbündel in der Keimbahn unvermischt 
geblieben sind, denn nur dann können sie total abgetrennt werden. 
Da es sich bei Mendels Regel um strenge Inzucht handelt, kann sie 
am Menschen um so weniger nachgewiesen werden, als große Zahlen 
zur Eliminierung der Zufälligkeiten erforderlich werden. Ich nehme an, 
daß die für fruchtbare Bastarde erhärtete Spaltungsregel erst recht 
für normale Zeugungen gilt. 

Es ist wohl nicht zu unbescheiden, wenn erwähnt wird, daß in 
meiner Arbeit über die Grundlagen der Vererbung 1885 1?) aus der Erb- 
regel: „Gleiches mit Gleichem verbunden gibt Gleiches“, gefolgert wird 
(S. 757): „Wir kommen zu dem Resultat, daß die Eltern ihre Eigen- 
schaften halbiert vererben, denn nur so wird aus den beiden gleichen 
halben Vererbungen das Gleiche entstehen können. Diese Sache wird 
einigermaßen verständlich, wenn man sich dessen erinnert, daß ein 
großer Teil der Kernsubstanz der vererbenden Elemente bei der Be- 
fruchtung ausgestoßen wird.‘ 

Mendels Spaltungsregel wird von Baur (5, S. 49) schärfer wie 
folgt formuliert: „Die Lösung des geschilderten Verhaltens gibt die 
zuerst von Mendel aufgestellte, heute fast zur Gewißheit gewordene 
Hypothese, daß jeder derartige Bastard zweierlei Arten von Sexual- 
zellen bilde und zwar 50% väterliche und 50%, mütterliche.“ 

Eine weitere Erläuterung gibt sein Schema, das die Regel klarstellt 
und das hier wiederzugeben ein Grund vorliegt. Die Eigenschaft F = rot 
dominiert gegen f—= elfenbein. Es handelt sich um die Blüte von 
2 Varietäten des Löwenmauls. 
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A.B. 
= FF 1 Eltern oder 
rot _ elfenbein | P,-Generation 


Keimzellen ! Männlich alle # Männlich alle f 
der P,-Pflanzen | Weiblich alle F Weiblich alle f 


Ef 
blaßrot 


Keimzellen f männliche 50% F,, 50% f 
der F,-Pflanzen \ weibliche 50%, F, 50% f 


Bastarde oder F,-Pflanzen 


Ff Mögliche Kombination 
blaßrot dieser Keimzellen, d. h. 
theoretisch mögliche ver- 

ji Il schiedene Kategorien der 
blalrot elfenbein 2. Bastard-Generation: F'3. 


Dies Schema ist einleuchtend und auch für den Fall, daß mehrere 
vererbbare Eisentümlichkeiten verfolgt werden sollen, sehr bequem, 
aber vom Standpunkt des Histologen aus betrachtet erscheint es un- 
richtig. Es wird dabei nur mit den bezüglichen Erbfaktoren nach den 
Regeln der Kombinationsrechnung gearbeitet, wie es Mendel nach dem 
damaligen Wissen tun mußte, dem Histologen liest es zunächst 
nahe, zu denken, daß diese Merkmale, die Teile der Erbmasse sind, den 
Chromosomenbündeln anhaften. Führe ich das obige Schema 
diesem Umstand entsprechend aus, so ändert sich das Bild wesent- 
lich. Es bedeute M und w, sowie H und d die vier Chromosomenbündel 
des zeugenden Paares. Diesen sind anzuhängen die Erbfaktoren F 
und f, unter denen die Blütenfarben rot und eltenbein oder sonst be- 
liebige Faktoren verstanden sein mögen. Es könnte noch ein weiteres 
Paar von Erbfaktoren angehängt werden. 


| MFwF | | Hfdf | Chromosomenbündel der P}-Zellkerne 


» | | | 
MFHf| UrFadf N Re Zen F,-Bastarde 
MFHf| MFädf| wFHf | wFdf 


°) 


Q 


F,-Gemeten: MF 


MdFf |2 Großeltern rot 
blaßrot 2 Großeltern elfenbein 
wHrFf warf 


MHFf | 
rot rot blaßrot 


wF re Drlaffets 8 Bastarde blaßrot 
H HMFFf| HwFfi HHff Hadff 2 reine Linien rot 

f blaßrot | blaßrot #elfenbein | elfenbein #|2 reine Linien elfenbein 
df dME{ | dwFf dHff | ddff naysoren 


blaßrot hlaßrot #elfenbein  elfenbein edel) 
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Entsprechend der Spaltungsregel finden sich unter den 16 Formen 
der F, 8 den Eltern gleiche Bastarde. Es finden sich aber nur 4 den 
Großeltern gleiche Formen. Das kommt daher, weil sich in den 
Großeltern je 2 Chromosomenbündel finden, denen logisch eine gewisse 
Verschiedenheit zukommen muß. Wären die beiden Bündel in den 
beiden Großeltern sich völlig gleich, so würden ihnen die vier ‚reinen 
Linien“, die m der von oben links herkommenden Diagonale liegen, 
entsprechen und dann hätten wir die 4 Dominanten und die 4 Recessiven 
unter den 16 Nachkommen, die die erste Mendelregel verlangt. Bei 
Tieren und Pflanzen wird höchstens von den Züchtern etwas von per- 
sönlichen Eigentümlichkeiten, denen ja die Unterschiede der groß- 
elterlichen Chromosomenpaare zu entsprechen haben, bemerkt, sonst 
werden diese, abgesehen von gewissen Haustieren, nicht beachtet und 
es wird daher ihre Vererbung nicht studiert. Die 4 Fälle, die ich nach 
Johannsen?®) als reine Linien bezeichnete, sind absolute Neu- 
bildungen, aber sie entstehen nur durch Inzucht und werden, falls nicht 
Selbstbefruchtung stattfindet, in der freien Natur sofort wieder ver- 
schwinden. 

Das Schema zeigt recht deutlich, daß das Geschlecht bei 
der Zeugung nur eine sekundäre Rolle spielt. Die 4 nur mit 
männlichen oder nur mit weiblichen Chromosomenbündeln aufgebauten 
Nachkommen gedeihen so gut, daß ein Unterschied zwischen ihnen und 
den Nachkommen, die den Ahnen wirklich gleichen, bisher nicht bemerkt 
worden ist. Es wurde schor von mir!?) vor geraumer Zeit betont, daß 
es unrichtig sei, bei den Protisten immer nach Geschlechtern zu suchen. 
Bei der Befruchtung handelt es sich doch wesentlich um das Zusammen- 
wirken in weiterem Lebensgang der Produkte der „Keimbahnen“ von 
zwei differenten Bildungsstätten. Das trifft in beschränktem 
Maß auch für Selbstbefruchter zu. Dies gemeinsame Wirken in dem 
neuen Organismus erzeugt einen anderen Stoffwechsel als der 
ist, durch den die beiden differierenden Chromosomenbündel ent- 
standen sind. Wie ich seiner Zeit ausgeführt habe18), werden dadurch 
dieschädigenden Schlacken, die sich, wie in dem gesamten .Orga- 
nismus auch in diesen Bündeln entwickelt haben müssen, 
am Anwachsen gehindert und werden rasch durch die Teilungen ver- 
schwinden. 


Daß gewisse Protisten unter menschlicher, die Schlacken auswaschender 
Pflege beliebig lange Zeit ohne interkurrierende Zeugung leben können, beweist 
nichts gegen die Schlackenhypothese, denn in der Natur würden sie ohne neue 
Zeugung rasch vergehen. ; 

Dem Schema ist übrigens zu entnehmen, daß schon 2 Generationen 
. genügen können, um eine Art, wenn die Bastarde fruchtbar sind, in eine 
andere alte Art zu verwandeln. Das hat schon Mendel betont, und es 
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ist bemerkenswert, daß das Gleiche, wie ich ausgeführt habe 2%), auch 
für gewisse „Mutationen“ gilt. | 

Es liegt viel daran, die Spaltungsregel fest, d.h. mathematisch zu 
begründen. Dies gelingt in folgender Weise: Wenn die Chromosomen- 
bündel die Vererbungsträger sind und wenn überhaupt die Körnerreihen 
die Eigenschaften ihrer Erzeuger zur Vererbung bringen, so wird ein 
Verlust in diesen Reihen den Typus der Art in dem Sproß 
zerstören. Es seien die sich folgenden Abschnitte des einen Chromo- 
somenbündels dem Alphabet entsprechend auf Zettel geschrieben, die 
des anderen Chromosomenbündels mit der Zahlenreihe bezeichnet, so 
daß die Zahl 1 dem Buchstaben a, die Zahl 2 den Buchstaben b, die 
3 dem e und sofort in der Weise entspreche, daß die nte Zahl wie 
der nte Buchstabe Erbträger der gleichen Eigenschaften 
sein sollen. Wirft man diese, etwa 2 m Zettel in eine Urne, mischt 
sie und entnimmt dann m Zettel, so ist klar, daß sehr häufig unter den 
gezogenen Zetteln gleichwertige Buchstaben und Zahlen (Vererbungs- 
träger) vorkommen werden. Dem in der Urne verbliebenen Rest wären 
dann also diese Sorte von Vererbungsträgern verlorenge- 
gangen. Solcher Vorgang würde die Reduktion bei den Reifeteilungen 
entsprechen, wenn, wie das Goldschmidt?), (S. 18) Baur?) (S. 178) 
und Plate®) (S. 482) in ihren Abbildungen darstellen, die Chromo- 
somen der männlichen und weiblichen Bündel untereinander ge- 
_ mischtin die Reduktions-oder Tetradenteilungen eintreten. 
Unser Astronom, Herr Harzer, hat die große Freundlichkeit gehabt 
die Formeln zur Berechnung der Wahrscheinlichkeiten abzuleiten. Die 
Rechnung wird hier im Anhang gegeben. Sind die Zahlen der 
 Chromatinkörner oder auch der Chromosomen in beiden Sexualbündeln 
gleich, so lautet die Formel, nach der sich die Wahrscheinlichkeit der 
Erhaltung des Artcharakters berechnen läßt für m > 6: 


we 
V 2.9m 

- Hier ist m die Zahl der Chromosomen oder auch der Chromatinkörner 
in dem einzelnen Bündel = = 3,14159 und W’ die Wahrscheinlichkeit, 
‘daß entsprechend der Regel Mendels eine glatte Trennung in die 
sroßelterlichen Formen erfolge. Wenn die Gewißheit den Wert 1 hat, ist 
die Wahrscheinlichkeit, daß bei Mischung der Chromosomen der beiden 
Sexualbündel eine glatte Trennung im Sinne der ersten Mendelregel 
erfolge, schon bei 6 bis 8 Chromosomen im Bündel so 
gering, daß an eine Mischung der Chromosomen der beiden Sexual- 
_ bündel in der Keimbahn nicht gedacht werden kann. Damit 
ist, wie ich meine, die Spaltungsregel auch mathematisch 
erwiesen. 
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Mendels Regel der Selbständigkeit der Merkmale. 


Die zweite RegelMendelslautet (1,8.381): „Esist erwiesen, daß 
das Verhalten je zweier differierender Merkmale in hybrider 
Verbindung unabhängig ist von den anderweitigen Unter- 
schieden an den beiden Stammpflanzen.“ Baur sagt (S.60) über 
diesen Ausspruch: ‚Wir sehenalso, daß die verschiedenen Merkmale, durch 
welche die beiden ursprünglich gekreuzten Rassen sich unterschieden, 
ganz unabhängig voneinander sich auf die Gameten des Bastards verteilen, 
oder, wie man zusagen pflegt, ganz unabhängig voneinander ‚mendeln‘.‘“ 

Da die Chromosomenbündel nach der ersten Mendelregel bei der 
Reifeteilung un vermischt abgetrennt werden, können ihnen zugehörige 
Merkmale sich nicht ganz unabhängig, wie es die zweite Mandel- 
regel verlangt, auf die Gameten der Nachkommen verteilen. 
Wenn dem einen Chromosomenbündel mehr als ein besonderes Merkmal 
anhaftet, kann nicht in dem Gameten des Nachkommen bald nur das 
eine, bald das andere vertreten sein. Das würde nur so scheinen 
können, wenn das eine oder das andere Merkmallatent werden könnte. 
Was histologisch ein Latentwerden bedeutet, ist ganz unklar, außerdem 
müßte der Vorgang den Gesetzen des Zufalls folgen, was erst recht nicht 
einzusehen wäre. Haecker?°) geht auf diesen Widerspruch zwischen den 
beiden Mendelregeln etwas ein und versucht durch den Hinweis auf das. 
Vorkommen ungleicher Teilungen in der ,,Keimbahn‘, und auf die Möglich- 
keit, daß die Enzyme im Protoplasma ungleich verteilt wären, die er- 
forderliche Übereinstimmung der Mendelregeln herbeizuführen. Ich ver- 
stehe seine Beweisführung vielleicht nicht ganz, jedenfalls stimmt sie 
nicht mit den früheren Befunden von Boveri®),2). Dieser hat für 
Ascaris megalocephala nachgewiesen, daß gerade in der Keimbahn 
die Chromosomen unverändert bleiben, daß dagegen für die Bauzellen 
des Körpers dieke Enden von ihnen (ich meine vielleicht Nucleolinsub- 
stanz) abgeworfen werden, so daß das Verhältnis zwischen Kernsubstanz 
und Protoplasma sich etwas ändert. Andere Autoren lassen, wie erwähnt, 
stillschweigend die erste Regelfallen, doch sind beide Regeln sicherrichtig. 

Genauere Überlegung ergibt, daß sich die beiden Regeln nicht 
auf die gleichen Orte beziehen können, die zweite Regel wohl Vor- 
gänge im Protoplasma trifft. Hier können die einzelnen Faktoren je 
nach den zugeführten Stoffen und den Außenbedingungen selbständig 
in Wirksamkeit treten oder auch unwirksam werden. Daher ist das 
obige Schema, das sich ausschließlich mit den besonderen Merk- 
malen beschäftigt, wohl richtig, aber die Erklärung für die tatsächliche 
Richtigkeit der zweiten Mendelregel, wenn es sich um mehr als zwei 
Merkmalpaare handelt, fehlte noch. 

Die Verhältnisse erscheinen noch verwickelt. Das Chlorophyll 
würde nach Correns und Baur®) (Vorl. X) eine Ausnahme von der 
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Regel machen. Bei einigen Pflanzen, z. B. Mirabilis Jalapa albumaculata, 
die unregelmäßig grün gescheckte Blätter hat, vererbt sich diese Eigen- 
tümlichkeit nur durch das Eichen, nicht durch den Pollen. Es haftet 
also eine, wie Correns vermutet, kran khafte Eigenschaft dem Proto- 
plasma an, die nicht durch den Pollenkern übertragen werden kann. 
Auf diesen Erbfaktor ‚Chlorophyll‘ muß ich etwas eingehen. Mit der 
Teilung der Zellen erfolgt auch eine Teilung der Chlorophylikörner, diese 
vermehren sich also mit einer gewissen Selbständigkeit. Die keimenden 
Gräser sind von vornherein grün, andere keimende Pflanzen, z. B. 
Raps und Rübsen tragen, auf weißem Stengel die grünen Blätter. Das 
Blattgrün findet sich nicht in den Blattadern, auch nicht in den Zweigen 
und verschwindet meistens in den Blütenblättern und in den Früchten. 
Dies Entstehen und Verschwinden der Farbe deutet darauf hin, daß 
einer der Erbfaktoren des Chlorophylis im Zellkern liegt, da es nicht 
definitiv verschwindet. Dafür scheint mir eine höchst bemerkenswerte 
Arbeit von van der Wolk?),2%) einen weiteren Beweis zu liefern. 
An den Ästen eines Ahorns (Acer pseudo-platanus) konnten durch Ein- 
impfen eines einem erkrankten Zweig entnommenen und rein gezüchteten 
Bacillus das völlige Verschwinden des Chlorophylis, Eingeschlechtlich- 
keit der kranken Zweige, Umformung und das positive Merkmal: Be- 
haarung der Blätter, sowie andere Veränderungen erzeugt werden. 
Durch viel Caleciumoxalat enthaltenden Auszug aus der Melde ließen 
sich die kranken Zweige desinfizieren, doch blieben deren Verände- 
rungen dabei bestehen. Kreuzungen der Blüten solcher Äste gaben 
Früchte, die wieder weiße Pflanzen ergaben. Es wird sich also um Ver- 
änderungen in den Kernen handeln. Kreuzungen der Blüten der 
grünen mit denen der weißen Zweige ergaben wunderlich geformte und 
sehr verschieden srüngefleckte Blätter; ein Beweis des sehr selbständig 
gewordenen Merkmals des Fehlens von Chlorophyll. Der Sitz des ver- 
lorenen Merkmals ist das Protoplasma gewesen, wenngleich der Grund, 
daß es nicht wieder entstanden ist, im Kern gelegen sein dürfte. 
Was für das eine Merkmal gilt, wird auch für manche anderen gelten, 
um so sicherer, als die Tätigkeit der Vererbungsträger im Kern nur durch 
-Einwirkungen auf das Protoplasma erfolgen kann. Die Ver- 
erbung durch das Protoplasma ist ja sicher unvollkommener als die durch 
die Chromosomenbündel, wir müssen sie aber doch für die große Zahl 
von Oscillarien und Wasserblüten zu geben, weil deren Zellen kernlos sind. 
Die zweite Mendelregel wird meines Erachtens für die so selbständig 
wirkenden sekundären Vererbungsträger im Protoplasma gültig 
sein, womit der Widerspruch zwischen beiden Regeln aufgehoben wäre. 
Wie für das Chlorophyll, so trifft auch für einen sekundären männ- 
lichen Geschlechtscharakter eines Fisches, Lobistes reticulatus (Pig- 
mentfleck in der Rückenflosse), die Spaltungsregel von Mendel nicht zu. 
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Johs.Schmidt ??) beweist durch zahlreiche Züchtungen zweier Rassen, 
daß der Fleck immer nur durch den ein Männchen erzeugendenSperma- 
kern, nicht durch den Eikern cder durch Protoplasma hervorgerufen 
wird und vermutlich an einem Geschlechtschromosom jenes Kerns haftet. 
Es könnte sich, m. E. vielleicht um eine Beeinflussung der betref- 
fenden Chromatinkörner in der Keimbahn des Männchens handeln. 

Für Protoplasmafermente der Tiere wäre. etwa an die Knorpelbildung 
anzuknüpfen. Die Vererbungsträger für das Skelett müssen in den 
Kernen vorhanden sein. Es wird in bestimmter Entwicklungsperiode 
im Protoplasma ein Enzym gebildet sein, das die Chondrinbildung 
bewirkt. Darauf folgt ein Ferment, das die Abscheidung von Cal- 
ciumcarbonat im Chondrin bewirkt. Damit hört für die Knorpel- 
fische der histologischeVorgang der Skelettbildung auf. Für die Knochen- 
bildung setzt ein Lösungsprozeß des verkalkten Chondrins ein, 
dem dann die Abscheidung des phosphorsauren Kalkglutins 
folet. Es handelt sich also um eine gewisse Selbständigkeit und ein 
Entstehen und Vergehen der Erbfaktoren im Protoplasma. Wie der 
Zellkern der primäre Träger dieser Vorgänge sein kann, ist eine meines 
Wissens noch nicht gelöste Frage. 

Diese Abhandlung gibt die histologischen und mathematischen Be- 
weise für die Richtigkeit der ersten Regel Mendels, die sich auf Bau- 
einrichtungen im Zellkern beziehen muß. Es wird dann versucht nach- 
zuweisen, daß die zweite Regel sich meistens auf Erbfaktoren im 
Protoplasma bezieht, weil diese, von den Chromosomenbündeln dort 
erzeugt, selbständig ‚‚mendeln‘‘ können. Damit ist der histologische 
Widerspruch zwischen den beiden Regeln behoben. 
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Anhang zur ersten Mendelregel. 


Von 
Paul Harzer. 


Über zwei Aufgaben aus der Wahrscheinlichkeitsrechnung. 


Die mir gestellten Aufgaben bringe ich in die folgende Form: Es 
sind m Ehepaare, also 2 m Personen vorhanden; es werden m Personen 
herausgegriffen und zu einer Kombination von m Piätzen, auf deren 
Reihenfolge es nicht ankommt, zusammengestellt. Das Herausgreifen 
soll im übrigen unbesehen geschehen, nur soll bei der ersten Aufgabe 
dafür gesorgt werden, daß die Zahlen der in einer Kombination vor- 
kommenden Männer und Frauen gleich groß seien, während bei der 
zweiten Aufgabe das Verhältnis der beiden Zahlen beliebig bleibt. Dem- 
entsprechend muß die ganze Zahl m bei der ersten Aufgabe gerade sein, 
während sie bei der zweiten Aufgabe auch ungerade sein kann. Es soll 
die Wahrscheinlichkeit W des Ereignisses E bestimmt werden, das darin 
besteht, daß in einer Kombination mindestens ein Ehepaar vor- 
komme. Es ist aber einfacher die Wahrscheinlichkeit W’ des entgegen- 
gesetzten Ereignisses E’, daß nämlich in der Kombination kein Ehepaar 
vorkomme, und sodann W aus der Formel W = 1 — W’ zu berechnen. 

Man erinnere sich nun zunächst an den folgenden Satz aus der Kom- 
binatorik: Auf n Piätze können je n von insgesamt m Personen auf 


(7) verschiedene Arten verteilt werden ; dabei bedeutet I den Ausdruck 


. N 


| (5) ge m (m — 1) (m — 2)... (m iR a) 
N Ira 


_ 
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dem man mit der Bezeichnung 


m\!=1-2-3...m 


m m! 
n (m — n)!n! 
geben kann. 


Sodann erwäge man, dab eine Besetzung von n Piätzen der Kom- 
bination von m Plätzen mit n bestimmten Männern, durch Hinzu- 
fügung von Frauen allein auf eine und nur auf eine Art zu einer Kombi- 
nation eines „günstigen Falles“, nämlich eines solchen, der kein Ehepaar 
enthält, ergänzen kann, nämlich dadurch, daß man die Ehefrauen der- 
jenigen Männer hinzufügt, die in der Kombination nicht vorkommen. 
Man ersieht daraus, daß die Zahl der günstigen Fälle gleich der Zahl 
der möglichen Verteilungen der Männer allein (oder auch der Frauen 
allein) ist. Die Zahl der günstigen Fälle und überdies die Zahl der mög- 
lichen Fälle ist für die beiden Aufgaben zu berechnen; der Quotient 
beider Zahlen liefert den Wert der Wahrschemlichkeit. 

Bei der ersten Aufgabe ist nun die Zahl der in einer Kombination 
vorkommenden Männer auf die eine Zahl m/2 beschränkt; die Zahl der 
möglichen Verteilungen der Männer und damit zugleich die Zahl der 


die Gestalt 


günstigen Fälle ist also gleich re) . Da.die gleiche Zahl von Verteilungen, 


wie für die Männer, so auch für die Frauen gilt, so ist die Zahl der mög- 
lichen Fälle gleich dem Quadrate der genannten Zahl. Für die Wahr- 
scheinlichkeit W’ des Ereignisses Z’ gilt also bei der ersten Aufgabe die 


Formel N ((m/2) 1)? 
I = — — 
m m! 
m/2 
Bei der zweiten Aufgabe aber kann die Zahl der in einer Kombination 
vorkommenden Männer jede der Zahlen 0, 1, 2, ..., m sein; die Zahl 


der günstigen Fälle ist also hier 


'm m m m 
er 
Dabei bedeutet (9) die Zahl der günstigen Fälle, wenn in einer Kom- 


bination gar keine Männer, also nur Frauen, vorkommen; da es nur 
einen solchen Fall gibt, so ist | S —1. Für die Summe s erhält man 


nun aus dem binomischen Satze, nämlich aus der Formel 


regel lee 


für = 1 den Wert. . 
S$ Pr Di 
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Die Zahl der möglichen Fälle aber ist, indem 2 m Personen auf 
m Plätze verteilt werden, gleich 5 . Für die Wahrscheinlichkeit W’ 


des Ereignisses #’ gilt also bei der zweiten Aufgabe die Formel 


A ym hu Im (m 12 
eronn (2 m)! 
m 


‘Für die Vererbungslehre haben nun große Werte von m Wichtig- 
keit. Für solche Werte gilt die sogenannte Stirlingsche Näherungsformel 


m! = J2rn m m" e”"” 
in der z = 3,141593 und e = 2,718282 die beiden Fundamentalkon- 
stanten der Analysis bedeuten. Diese Formel ist um so genauer, 
je größer m wird. Für große Werte von m gelten hiernach die folgenden 
reduzierten Näherungswerte für die erste Aufgabe: 


we, 
Y2 9m 
für die zweite Aufgabe: 
ae 
W= om 


Die Wahrscheinlichkeiten W’ in den beiden Aufgaben nähern sich 
also mit wachsenden Werten der für beide gleichen Zahl m dem Ver- 
hältnisse 1: y2. 

Für die niedrigsten Zahlen stellen wir die strengen Werte sogleich 
der Wahrscheinlichkeiten W des Ereignisses E, also des Vorkommens 
mindestens eines Ehepaares in der Kombination in der folgenden Tabelle 
zusammen: 


Für die erste Aufgabe Für die zweite Aufgabe 
m W m W m W 


10 24/,,, — 0,9 960 317 55/55 — 0,8 730159 | 11 792%yge 175 = 0,9970 968 
12 93/54 = 0,9 989 177 215/,., — 0,9307 359 | 1% 675015), g93 = 0,9 984 853 

Die Näherungsformel ergibt für m = 12 für die erste Aufgabe den 
Wert W = 0,9989400, für die zweite Aufgabe den Wert W = 0,9985 010; 
für noch größere Werte von m geben die Näherungsformeln mindestens 
fünf Dezimalen richtig. 


277 0,5.000.000 | 1. 07 =0,0.000.000 T 43/0 = 0,9 627 040 
BE 102533333 | 2 2 03333333 Seas = 0,3801.088 
Da 2009500000 | 3 75 = 0,6.000:000 9 m faeıs5 ‚— 0,9894 694 
Be 065743 AU = 0,01. 114286 10T ers = 0,9944 576 
5 
6 
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Die Energieumwandlungen im Muskel. 
IV. Mitteilung. 
Über die Milehsäurebildung in der zersehnittenen Muskulatur. 


Von 
Otto Meyerhoi. 


(Aus dem Physiologischen Institut der Universität Kiel.) 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Februar 1921.) 


Inhalt: 
Kapitel I. 
Methodik (S. 116). 
Kapitel II. 
Die Bedeutung des Milieus für die Milchsäurebildung und das scheinbare u 
maximum im zerschnittenen Muskel (S. 119). 
Kapitel II. 
Über die Umwandlung zugesetzten Kohlenhydrats in Milchsäure in der zerschnitte- 
nen Muskulatur (S. 130). 
Kapitel IV. 
Milchsäurebildung und Sauerstoffatmung in der zerschnittenen Muskulatur (S. 135). 
Kapitel V. 
Beeinflussungen von Milchsäurebildung und Sauerstoffatmung (S. 141). 
1. Steigerung der Atmung und Milchsäurebildung durch Arseniat und Coffein (S. 142). 
2. Herabsetzung von Atmung und Milchsäurebildung (S. 147). 
3. Gegensinniges Verhalten von Atmung und Milchsäurebildung (S. 147). 
Kapitel VI. 
Die Stoffwechselvorgänge in der wasserextrahierten Muskulatur (S. 148). 
Kapitel VI. 
Über die chemischen Vorgänge im intakten Muskel (S. 149). 
Zusammenfassung (S. 158). 

Für die Bearbeitung des grundlegenden Problems, auf welche 
Weise die chemischen Vorgänge im Organismus imstande sind, äußere 
Arbeit zu leisten, ist der Muskel das geeignetste Objekt. Die mecha- 
nische Arbeit tritt sichtbar und meßbar in Erscheinung, und der Oxy- 
dationsprozeß steht damit in fester, wiewohl indirekter und eigentüm- 
licher Beziehung. Der Untersuchung der hier vorliegenden Verhältnisse 
in energetischer und chemischer Richtung waren die vorangehenden 
Arbeiten dieser Serie gewidmet. Es dürfte vornehmlich zwei Wege 
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geben, um die Energiewandlungen im Muskel von der Oxydation der 
Nährstoffe bis zum mechanischen Effekt im einzelnen aufzuhellen. 
Einmal, indem der Zusammenhang zwischen Bildung und Schwund 
der Milchsäure und dem Atmungsprozeß genauer erforscht wird. Denn 
die Fortschaffung der Milchsäure aus dem durch Reizung ermüdeten 
Muskel unter Aufwand von Oxydationen, wobei ?/, der Säure anaerob 
in Glykogen zurückverwandelt wird, während der Rest verbrennt, 
stellt ja, wie gezeigt wurde, den Weg dar, auf dem die Atmung die 
Energie für die Muskelarbeit liefert, — ganz gleichgültig, ob man 
die Milchsäure selbst als Verkürzungssubstanz auffaßt oder einen mit 
der Milchsäurebildung im Zusammenhang stehenden Körper. — Auf 
der anderen Seite aber muß versucht werden, den physikalischen 
Zusammenhang der Milchsäureentstehung und Spannungsentwicklung, 
also die Theorie der Kontraktion im engeren Sinn weiter zu klären. 
Die vorliegende Arbeit stellt einen Beitrag zur Lösung der ersten dieser 
beiden Aufgaben dar. Sie behandelt die Frage des Milchsäureumsatzes 
im zerkleinerten Muskel vor allem im Zusammenhang mit seiner 
Atmung. Warum dieser Weg gewählt wird, bedarf einer besonderen 
Erklärung. Von vornherein ist es ungewiß, ob man die Erfahrungen 
an mechanisch oder sonstwie zerstörten Organen oder Zellen ohne 
weiteres auf das intakte Zellinnere übertragen darf, gleich als ob dabei 
nur die äußere Grenzschicht beseitigt wäre. Am Muskel aber und 
speziell bei der Art und dem Grad der mechanischen Zerkleinerung, 
die hier vorgenommen wird, ergibt der Versuch ein unzweideutiges 
Resultat. Während nämlich die absoluten Reaktionsgeschwindigkeiten 
durch das Zerkleinern stark geändert und zwar wesentlich gesteigert 
werden, bleiben die qualitativen Reaktionen selbst und ihre Koordi- 
nation völlig erhalten. Man muß dabei berücksichtigen, daß durch 
grobes Zerschneiden der Muskeln die Struktur nicht etwa so weit- 
gehend wie bei der Zerreibung von Leberzellen oder Seeigeleiern zerstört 
wird. Die Hauptmasse der zerschnittenen Muskelfasern behält ein 
völlig normales Aussehen; der respiratorische Quotient sowie die nar- 
kotische Grenzkonzentration sind, wie ich schon früher zeigte, für die 
ersten Stunden nach dem Zerschneiden gegenüber dem intakten Muskel 
unverändert. Mit dieser Methode gewinnen wir aber nun eine Reihe von 
Vorteilen. Einmal fallen alle Hindernisse für das Eindringen von 
fremden Substanzen in den Muskel fort; die eröffneten Muskelfasern 
treten in Diffusionsaustausch mit der Umgebung; Thunberg zeigte 
z. B., daß man so dem Muskelgewebe das anorganische Phosphat ent- 
ziehen kann. Dann aber gestattet die Erhöhung der Reaktionsgeschwin- 
diskeit, den Prozeß überhaupt in einer nicht zu langen Zeit zu Ende 
zu führen, wie wir noch sehen werden. Am intakten Muskel ist dies da- 
gegen ein sehr langwieriges und im Erfolg ziemlich unsicheres Verfahren. 
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Vor allem aber schreckt ein Umstand davor zurück, die Gesetze der 
anaeroben Milchsäurebildung unter der Wirkung fremder Substanzen 
am intakten Muskel, oder jedenfalls allein an diesem zu untersuchen. 
Es bleibt nämlich immer ungewiß, ob nicht ein dazwischentretender 
Erregungsprozeß für das Resultat verantwortlich ist. Ehe nicht diese 
Verhältnisse, denen eine spätere Arbeit gewidmet werden soll, weiter 
geklärt sind, muß man es dahingestellt sein lassen, ob chemische Sub- 
stanzen auf mehrerlei Art im intakten Muskel die Milchsäurebildung 
veranlassen können. Entweder so, daß sie direkt die Geschwindigkeit 
des Zuckerzerfalls steigern, oder aber indirekt, indem sie eine dem 
elektrischen Reiz vergleichbare Erregung verursachen. Am zerschnit- 
tenen Muskel kann man zunächst von diesem Unterschied absehen. 
Die Prozesse sind hier von vornherein so beschleunigt, daß man dies, wenn 
man will, als Ausdruck des Errestseins der Muskelfasern betrachten kann. 

Die Ausführung der Versuche gestaltete sich ähnlich wie in den 
letzten Arbeiten. In der Regel wurde die Zunahme des Milchsäure- 
gehalts der zerschnittenen Muskulatur in bestimmten Zeiträumen unter 
verschiedenen Umständen gemessen und je nachdem noch in derselben 
Probe die Änderung des Kohlenhydratgehalts und in einem aliquoten 
Teil der Sauerstoffverbrauch bestimmt. Die zerschnittene Muskulatur 
wurde stets in ungefähr isotonischen Pufferflüssigkeiten von bestimmter 
Wasserstoffzahl (meist 10 ccm) suspendiert und entweder der Sauer- 
stoff völlig entfernt, indem dauernd Wasserstoff durch die Aufschwem- 
mung geleitet wurde, oder aber Sauerstoff hindurchgeleitet, um die Bedin- 
gungen für die Atmung optimal zu gestalten. Dafür wurden die Muskel- 
suspensionen in Gaswaschflaschen gefüllt. Diese wurden, wo es auf Inne- 
haltung einer genauen Temperatur ankam, in den Thermostaten von 20,5° 
oder 14° gestellt, meist aber bei Zimmertemperatur (14—16°) gehalten. 


Kapitel I. Methodik. 


Zu allen Versuchen dienten Eskulenten, in der Regel sehr große Exemplare, von 
denen ein einziges zu einer Versuchsserie ausreichte. Vorbehandlung der Frösche, 
Ausführung der Milchsäure-, Kohlenhydrat- und Sauerstoffbestimmungen geschah 
im großen und ganzen wie in den früheren Versuchen. Nach Tötung der Frösche wurde 
in der Regel die ganze Muskelmenge zerschnitten, mehrere gleiche Teile davon ab- 
gewogen; eine Probe wurde solange beiseitegestellt, bis alle anderen in die zugehörigen 
Lösungen übergeführt waren, dann in Eis gekühlt und zerrieben; sie diente zur Kon- 
trolle des Anfangsgehalts an Milchsäure und Kohlenhydrat. Nach Ablauf der Ver- 
suchszeiten wurden die übrigen Flaschen in Eis gestellt und wie üblich verarbeitet. 

Eine bedeutende Abkürzung erfuhr die Messung der Milchsäure dadurch, 
daß sie in der Mehrzahl der Fälle ohne Extraktion an Stelle der sonst von mir 
benutzten Amylalkoholausschüttelung bestimmt werden konnte, und zwar mit 
derselben, unter Umständen sogar größeren Genauigkeit wie bisher, ohne daß sich 
bei Innehaltung der genauen Vorschrift bei über 200 Bestimmungen nach dieser 
Methode ein Fehlresultat ergab. Allerdings ist diese Methode in Gegenwart von 
fremden Substanzen häufig nicht anwendbar, z. B. bei Zusatz der verschiedenen 
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Zucker, von Oxalsäure u. a. Im übrigen wurde unter allen möglichen Umständen, 
die den in der Arbeit eingehaltenen Versuchsbedingungen entsprachen, mit zer- 
sehnittenen und intakten Muskeln, ruhend und ermüdet, mit Zusatz von ver- 
schiedenen Narkotica usw. ermittelt, daß die Aldehydbestimmung mit und ohne 
Extraktion das gleiche Resultat ergab, indem entweder beide Werte innerhalb 
der Titrationsgenauigkeit übereinstimmten oder die Milchsäuremenge ohne Ex- 
traktion sich um wenige Prozente größer ergab, im Durchschnitt sämtlicher Ver- 
suche um 2% des Gesamtgehalts. Diese Differenz muß ganz auf Verluste bei der 
Amylalkoholextraktion bezogen werden, sie wird um so geringer, je sorgfältiger 
und ausgiebiger man ausschüttelt; das Ergebnis wird dann also durch Fortlassung 
der Extraktion nur verbessert. Dies nach den Erfahrungen anderer Forscher 
erstaunliche Resultat erhält man aber nur dann, wenn der folgende Weg der Ver- 
arbeitung genau eingehalten wird: 

Die Muskeln werden dreimal mit 96 proz. Alkohol sorgfältig ausgelaugt, der 
Extrakt jedesmal durch Gaze und gleich darauf durch Papier filtriert, auf dem 
Wasserbad unter Zugabe eines Siedesteinchens und, falls erforderlich, nach Neu- 
tralisation mit 2/,, Salzsäure eingedampft, aber niemals vollständig zur Trockne. 
Der feuchte Rückstand wird mit gesättigter Ammonsulfatlösung verrieben und 
dann die Lösung durch Asbest filtriert. Dies geschah nicht mehr wie früher durch 
Überdruck, sondern durch Ansaugen mit der Wasserstrahlpumpe in ein kleines 
Saugfläschehen von Reagensglasform. Dreimal wird mit gesättigter Ammonsulfat- 
lösung nachgewaschen, so daß das Gesamtvolumen gegen 10 ccm beträgt. Die 
Asbestfiltration ist der heikelste Punkt des Verfahrens. Das Filtrat muß nämlich 
wasserklar sein und absolut frei von Eiweiß und Fett; sonst kann die Titration 
einen ungenauen Wert geben dadurch, daß bei der Destillation flüchtige jodbin- 
dende Substanzen übergehen. Man kann jedoch durch geeignete Dichtigkeit des 
kleinen Asbestfilters das Filtrat stets wasserklar erhalten. — Die Ammonsulfat- 
lösung wird dann in einen 25 ccm fassenden Schütteltrichter mit Capillare umge- 
gossen, mit 2 ccm 4proz. Sodalösung und zweimal mit destilliertem Wasser nach- 
gespült, und schließlich die Lösung von etwa 15 cem dreimal mit je 3 ccm reinem 
Benzol kurz ausgeschüttelt, um Alkoholspuren und dergleichen zu entfernen. 
Die weitere Verarbeitung geschieht wie sonst. Die Anwesenheit von Ammonsulfat 
stört bei der Destillation nicht, zur Verhinderung des Siedeverzuges wird ein Siede- 
steinchen und reichlich Talkum zugegeben. 

Die "/,-Bisulfitlösung wurde nicht allein wie bisher gegen Luftkohlensäure 
geschützt aufbewahrt und abgefüllt, sondern nur noch mit aus Jenaer Glaskolben 
über Baryt destilliertem Wasser hergestellt und mit ebensolchem in den Vorlage- 
flaschen verdünnt. Die schlechte Haltbarkeit der Lösung, die besonders nach län- 
gerem Stehen zu einer störenden Titerabnahme, ja sogar unter Umständen zu un- 
erträglichen Titerschwankungen und zu unvollständiger Bindung des Aldehyds 
führen kann und früher dadurch gelegentlich ganze Versuchsserien verdarb, beruht 
nämlich, wie ich schon länger vermutete, ganz wesentlich auf den Metallspuren des 
destillierten Laboratoriumwassers, die offenbar katalytisch die Oxydation des 
Sulfits herbeiführen. Erst die Aufhebung der Gassperre, die längere Destillationen 
bisher verhinderte, gestattete, diese Vermutung zu bestätigen und auszunützen. 
Tatsächlich zeigt die kohlensäure- und metallspurenfreie Lösung für viele Wochen 
einen völlig konstanten Titer, der insbesondere auch durch vielstündiges Stehen 
der Kolben an der Luft in Eiswasser keine Änderung erfährt. Die Lösung darf erst 
2 Tage nach der Herstellung benutzt werden. In der folgenden Tabelle I sind eine 
Reihe Doppelbestimmungen wiedergegeben mit und ohne Amylalkoholextraktion in 
ccm ®/;o0-Jod (unkorrigiert). Unterschiede unter 0,20 cem Jod sind, auch wenn es sich 
um kleine Ausschläge handelt, als 0 % Differenz gerechnet, weil dies innerhalb des Ti- 
trationsfehlers liegt, da jeder Vergleich das Ergebnis von 16 Bürettenablesungen ist. 
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Tabelle I. 
Vergleich der Milchsäurebestimmung mit und ohne Amylalkoholextraktion 
| Gew. d. ‚cem Jod (unkorrigiert) + Se 3 E5= 
Nr. Datum Vorbehandlung der Muskeln Muskeln (8) | mit Amyl- |ohneAmyl-| = a = = 3 = 5 
pro Be- | a1kohol- | alkohol- 53812384 
stimmung | extraktion extraktion |< * [35 a8 
123. VI. | Zerschnitten, IR bei 20° 2,0 ' 10,4 10,4 0 | 0,278 
2. SDNVARR intakt ruhenar ee 0: 12067272065 0,8 ® | 0,030 
3| 6.VIL|Zerschnitten, 2 bei 15°| 113 | 61 585 | -4 | 0,288 
4|| 6.VII. Zerschnitten, 20° bei | 
Zimmertemperatur ..| 2,25 3HD 3,45 0 0,083 
5| 6.VII. | Zerschnitten, 80’ bei 20° 
in ZErukte e ee 2,25 7 14,15 15,05 +6 0,358 
6| 6.VII. Zerschnitten, 80° bei 20° | 
KON-Zusatz 2. DD 716,4 16,35 0 | 0,390 
712.VIL. | Zerschnitten, 8% bei 200°) 116 | 7Z1 7 +8 | 0,355 
8128.VII. Zerschnitten, 2% bei 20° | 
Saulerspoll ea 2.5 Sm] 102 |+12 | 0,218 
9128.VII. Zerschnitten, 22 bei 20° | 
Wasserstoff 2. ur 2,5 21.0 21,65 | +3 | 0,463 
10\28.VII. | Zerschnitten, 2% bei 20° 
Wasserstoff (Arseniat- | 
ZUSaLZ) So re AR 0245 28,0 28,0 0 0,60 
11| 6.X. | Zerschnitten, 61/s"bei14° 
(Airseniat) ee os ze 19,0 -—?2 128 
12\16.X.  Zerschnitten, 90° bei 13° | | | 
| (Ooffeinzusatz)...... a 22 12,85 | +? | 0,56 
13\16.X. | Zerschnitten, 90’ bei 13° 
(Arseniatzusatz) ....' 11 ‚ 10,65 10,8 0 | 0,457 


Durehschnitt +2 


Zur Feststellung, ob auch der ruhende intakte Muskel ohne Amylalkoholaus- 
schüttelung keinerlei besondere aldehydbildende Substanz, und also das bekannte 
niedere ‚„‚Milchsäure minimum‘ aufweist wie in den früheren Versuchen, und auf 
der anderen Seite sich bei Zufügung von milchsaurem Lithium zur zerriebenen 
Muskulatur sich auch so das seinerzeit in der „Routinemethode‘ bestimmte 
Defizit ergibt, wurden die zwei ungereizten Schenkel eines vorsichtig getöteten 
Frosches getrennt verarbeitet; zur zerriebenen Muskulatur der einen Seite wurden 
dann 5 cem "/joo-Lithiumlactat hinzugefügt. 

Versuch Nr. 14: 19. VII. Schenkelmuskulatur (ungereizt) jeder Seite je 4,3 g. 

a) Ohne Zusatz verarbeitet 0,9 cem Jod (unkorr.) — 1,1 Jod (korr.) — 0,49 mg 
— 0,012% Milchsäureanfangsgehalt. 

b) do. +5 cem /,oo-milchsaures Lithium; 9,4 J (unkorr.) oder für 5 ccm 
Li.-Salz 9,4—0,9 — 8,5 ccm J (unkorr.), Jodtiter 0,0098 n. Also 8,33 "/,o0-J, statt 
theoretisch 10,0 oder — 16,7 %. 

Es ergibt sich also ein Defizit von 16,7% oder ein Umrechnungsfaktor von 
1,20 für ”/ioo-Jodlösung. In der früheren Arbeit war bei sonst ganz gleichem Ver- 
fahren, aber mit Extraktion, ein Defizit von 19—20% gefunden und daher ein 
Korrektionsfaktor von 1,24% nötig. (In der Arbeit selbst wurde die Bindung von 
etwa 4%, der Milchsäure im Muskelrückstand bei der Rechnung nicht berücksichtigt 
und daher durchschnittlich mit dem etwas zu kleinen Korrekturfaktur 1,19 gerech- 
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net.) Das jetzige um etwa 3% des Milchsäuregehalts günstigere Resultat stimmt 
sehr gut mit der durchschnittlichen Differenz der Versuche Tabelle I überein. 

Es wurde daher in dieser Arbeit für Versuche ohne Extraktion mit dem Faktor 
1,20— 1,21, bei denen mit Extraktion mit 1,24 gerechnet. (Da die Jodlösung durch- 
schnittlich 0,0098 n war, wurde die Jodzahl mit 1,19 bzw. 1,22 multipliziert.) 

Die Bestimmung der Kohlenhydrate geschah wis bisher getrennt für das Gly- 
kogen und die niederen zu Glucose spaltbaren Verbindungen. Häufig wurde auf 
die Bestimmung dieser letzteren verzichtet, da die Schwankungen ihres Gehalts 
‘ aus Gründen, die wir noch kennen lernen werden, höchstens nur etwa 0,15%, be- 
tragen können (bezogen auf das Muskelgewicht), gewöhnlich aber noch weniger und 
somit gegen die Änderung des Glykogens kaum in Betracht kommen. Die Ber- 
trandsche Bestimmung geschah meist mit der Modifikation von Möckel und 
Frank!) (Zusatz von 0,25 g Traubenzucker zu 500 ccm Kupfersulfat). Der Verlust 
bei der Kohlenhydratbestimmung wurde wie bisher mit 8% berechnet und diese 
Korrektur zu Enddifferenz der Kohlenhydrate hinzuaddiert. Der Sauerstoffver- 
brauch wurde nach Warburg-Siebeck bestimmt, vielfach in reiner Sauer- 
stoffatmosphäre. 

Der Milchsäure- und Kohlenhydratgehalt wird in Prozenten des Muskelgewichts, 
bei Vergleich mit dem Sauerstoffverbrauch wie dieser in Promille (mg auf 1 g Mus- 
kulatur) angegeben. Die Milchsäurebestimmung dürfte mindestens auf 5% genau 
sein, ähnliches gilt für die Kohlenhydrate, falls etwas größere Mengen Muskel ver- 
arbeitet wurden; oft war jedoch letzteres nicht der Fall, so daß besonders die Be- 
stimmung der niederen Kohlenhydrate nicht ganz genau ausgeführt werden konnte 
(Gesamtausschläge Permanganat 1—2 ccm). Die betreffenden Angaben sind mit 
einem Stern versehen, sie sind in der zweiten Stelle um mehrere Einheiten unsicher. 


Kapitel LI. 


Die Bedeutung des Milieus für die Milchsäurebildung und 
das scheinbare Säuremaximum im zerschnittenen Muskel. 


Das Bild, das man sich bisher von dem Gang der Entstehung der 
Milchsäure in der zerschnittenen Muskulatur machten konne, basiert 
auf einigen Versuchen von Fletcher und Hopkins?). Danach stieg 
durch das Zerschneiden unmittelbar der Milchsäuregehalt des Muskels 
. von 0,029%, auf etwa 0,185% 3), betrug bei 15° nach einer Stunde 0,25%, 
nach 33/, Stunden 0,35%, nach 53/, Stunden 0,375%, nach 8 Stunden 
0,35%, nach 20 Stunden 0,405%. An eine explosive Bildung zu Beginn 
schien sich danach ein erst rascherer, dann langsamerer Anstieg anzu- 
schließen, bis nach etwa 6 Stunden ein Wert erreicht wurde, der kaum 
mehr zunahm. Der Milchsäuregehalt strebte einem Maximum zu, 
das etwa ebenso hoch war, wie es bei dauernder Anaerobiose des intakten 
Muskels mit anschließender Totenstarre sowie bei der Wärme- und 
Chloroformstarre gefunden wurde. Natürlich fordert diese wirkliche 
oder scheinbare Bildungskurve der Milchsäure zur Erklärung heraus, 

1) Zeitschr. f. physiol. Chemie 65, 322. 1910. 

2) Journ. of physiol. 35, 261. 1906/07, Fig. I u. Vers. 1. 


®) Die Angaben der englischen Autoren sind von Zinklactat auf Milchsäure 
umgerechnet. 
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wodurch die jeweilige Geschwindigkeit und der schließliche Stillstand 
bedingt würden. Sie hat z. B. die Deutung veranlaßt (Parnas und 
Wagner), daß die Milchsäure auf zwei Arten oder aus zwei Quellen 
entstünde, derart, daß der rasche Anstieg bis 0,2%, der auf die elektrische 
Reizung hin gebildeten“. Säure” entspräche (Ermüdungsmaximum), 
dagegen die weitere Bildung ein im unversehrten Muskel nicht vorkom- 
mender, etwa autolytischer Prozeß wäre. Dagegen zeigte ich bereits 
in der letzten Arbeit, daß der Anfangsteil der Kurve von den englischen 
Autoren nicht exakt bestimmt wurde, da die Zerschneidungsdauer bei 
ihnen allein 70 Minuten betrug. In der Tat kommt es bei mittlerer 
Temperatur durch das Zerkleinern selbst nur zu einer sehr geringen 
Milchsäurebildung von etwa 0,02%, die man zwanglos auf die mecha- 
nische Reizung beim Zerschneiden und die anschließenden Muskel- 
zuckungen zurückführen kann. Keineswegs aber tritt dabei 0,16% 
oder mehr Milchsäure auf. Der weitere Verlauf entspricht nun ungefähr 
der Kurve von Fletcher und Hopkins, nur daß die Bildungs- 
geschwindigkeit anfangs weniger steil absinkt. Schließlich aber fällt sie 
bei einem Wert, der dem Starremaximum entspricht, auf Null ab. 
Nun hatte Laq uer!) bereits gezeigt, daß man im zerschnittenen Muskel 
ein höheres Säuremaximum erzielen kann, wenn man ihn in einer 
2proz. Bicarbonatlösung starr werden läßt. Also war das Maximum 
offenbar durch Selbsthemmung des Prozesses durch H-Ion bedingt. 
Indes wurde doch in keinem seiner Versuche die gesamte Kohlen- 
hydratmenge in Milchsäure konvertiert. Im günstigsten Falle (Seite 73, 
Versuch 21) betrug die Milchsäurebildung 0,84%, bei 1,34%, Glykogen 
im Muskel. In der Tat sind es aber drei verschiedene Faktoren, welche 
sowohl die Bildungsgeschwindigkeit der Milchsäure, als den erreichten 
Grenzwert bestimmen. Der erste wesentliche, aber bisher ungenügend 
beachtete Punkt ist der, daß der Muskel nicht durch die Eingriffe selbst, 
durch die man die Milchsäurebildung veranlaßt, in Kürze zum Absterben 
gebracht werden darf. Dies geschieht nun z. B. bei längerem Erwärmen 
des Froschmuskels auf 45° zur Erzeugung der Wärmestarre, ganz unab- 
hängig von der Säuerung, und es geschieht ebenfalls durch gesättigte 
Chloroformlösung, Ammoniak und die meisten anderen zur Hervor- 
rufung der chemischen Starre benutzten Stoffe. Stirbt aber der Muskel 
ab, so wird auch im sonst günstigen Milieu die Milchsäurebildung 
unterbrochen. Zweitens ist entsprechend der Feststellung Laquers 
die zunehmende Acidität des Muskels für das erreichte Maximum 
mit verantwortlich. Der dritte bisher noch gar nicht berücksichtigte 
Faktor ist das Salzmilieu. Für den Fall, daß dieses ebenso wie 
die Wasserstoffzahl richtig gewählt ist und man ein Ab- 
sterben desMuskels durch schädigende Agenzien vermeidet, 


!) Zeitschr. f. physiol. Chemie 93, 60. 1914/15. 
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gibt es gar kein bestimmtes Milchsäuremaximum, vielmehr. 
wird dann ohne Ausnahme die gesamte vorhandeneGlykogen- 
menge restlos in Milchsäure umgewandelt, genauer noch eine 
etwas größere Menge Milchsäure gebildet (bis zu etwa 0,15%, berechnet 
auf das Muskelgewicht), als Glykogen vorhanden war, indem die niederen 
Kohlenhydrate noch um eben diesen Betrag abnehmen. Dann aber 
- steht der Prozeß der Milchsäurebildung vollkommen still. Die restie- 
rende „Kohlenhydratmenge“ (im Herbst etwa 0,1 —0,2%) verschwin- 
det nicht mehr. Wir haben es hier also offenbar mit Substanzen zu tun, 
die außerhalb der Milchsäurebildung aus Glykogen stehen, mög- 
licherweise aus Nucleinsäure stammen oder sonst woher. Da bisher 
von mir nur Bertrand-Bestimmungen ausgeführt sind, steht die Natur 
dieser „‚Restreduktion‘ noch nicht fest, wenn es sich wohl auch infolge 
des eingehaltenen Verfahrens um irgendwelche kohlenhydratartigen 
Stoffe handelt. Die vollkommene Aufspaltung des Glykogens nebst 
dem Schwund von etwa 0,05—0,1%, niederer Zucker und der anschlie- 
ßende völlige Stillstand der Milchsäurebildung lehrt, daß 1. bei günstigem 
Milieu und mittlerer Temperatur der Milchsäurebildungsprozeß ledig- 
lich durch die Menge des vorhandenen Ausgangsproduktes, des Gly- 
kogens, begrenzt wird, 2. daß das Glykogen auf dem Weg über niedere 
Kohlenhydrate (Glucose) in Milchsäure zerfällt, weil der Gehalt dieser 
gegen das Ende hin nicht unbeträchtlich abnimmt, 3. daß der Mus- 
kel keine andere Quelle für die Milchsäure besitzt als seine Kohlenhydrate. 
Es gibt nun nur ein einziges Milieu, in dem die Milchsäure- 
bildung, wie geschildert, mit anfangs nur wenig abnehmen- 
der Geschwindigkeit unfehlbar bis zum völligen Schwund 
des Glykogens weitergeht, nämlich eine Lösung von zwei- ' 
basischem Alkaliphosphat (Natrium oder Kalium), in angenähert 
isotonischer Konzentration. In jedem anderen von mir benutzten Milieu, 
auch wenn es ähnlich konzentriert und bei der gleichen Wasserstoffzahl 
gepuffert ist, bleibt die Milchsäurebildung vor der Zersetzung des ge- 
samten Glykogens stehen. Dies wurde geprüft mit Glykokollgemisch 
nach Sörensen (Yp = 8,6) mit halbem Natriumchloridgehalt, Borat- 
gemisch nach Sörensen (py = 8,7), Ammoniumgemisch nach Micha- 
elis (?%4 = 9,0), Natriumbicarbonat in destilliertem Wasser (pp = 9,5 
bis 10), caleiumfreier Ringerlösung + Natriumbicarbonat (pp = 9), 
Natriumsulfat + Bicarbonat (pp — 9). 

Die verwandten Phosphatlösungen waren nicht immer ganz gleich konzentriert. 
Ich ging ursprünglich von etwa "/ , Lösungen aus (3,6%); nachher zeigte sich, daß 
der Wassergehalt der benutzten Präparate (sekundäres Natriumphosphat von 
Kahlbaum „zur Analyse‘) weniger als 12H,O betrug, die Lösungen etwa "/, 
waren und eine Gefrierpunktserniedrigung von — 0,66° aufwiesen. Späterhin 


verwandte ich meist eine 2,4 proz. Lösung dieses Salzes, A — 0,44°, also isotonisch 
für Froschmuskeln, was etwa %/,, Natriumphosphat entspricht. Einige Versuche 
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wurden auch mit %/,, sekundärem Natriumphosphat nach Sörensen, A = —0,40°, 
angestellt, sowie mit 1,5 proz. sekundärem Kaliumphosphat A — 0,37°. Innerhalb 
dieser Grenzen wurde indes kein Einfluß der Konzentration bemerkt. 


Andererseits aber spielt die Reaktion für die Milchsäurebildungs- 
geschwindigkeit eine sehr große Rolle. Schon in einem Gemisch von 
sekundärem und primärem Natriumphosphat im Verhältnis 4:6 
(Pa = 6,4) wird die Geschwindigkeit gegenüber der Lösung des sekun- 
dären Salzes (Pp = 9) um 60%, in einer reinen Lösung von primärem 
Natriumphosphat (?p = ca.4,5) um über 90% gehemmt und der 
Prozeß verläuft, soweit festgestellt wurde, ganz unvollständig. 


In der Abb. 1 sowie den Tabellen II, III und IV sind eine Reihe von Beispielen 
angeführt. Beide Kurven der Abb. 1 stellen den Verlauf der Milchsäurebildung 
bei 14° bis zum Totalumsatz des 

13 Glykogens dar. Die eine Kurve 
(++, Vers. 17) endet bei 1,27% 
Milchsäure, wovon 1,21% vom Zeit- 
punkt der ersten Bestimmung an 
(20 Minuten nach Zerschneidung, 
0,061%) gebildet wurde. Der Gly- 
kogengehalt sank von 1,07% (korr.) 
auf Null, niedere Kohlenhydrate 
wurden nicht bestimmt; von diesen 
sind also etwa 0,1% verbraucht 
worden. Die andere Kurve (O0 O, 
Versuch 16) endet bei 1,12%, Milch- 
säure, wovon 1,055% seit der 
Kontrolle gebildet sind. Die An- 
fangsbestimmung ergab Glykogen 
(unkorr.) 0,90%, niedere Kohlen- 
hydrate 0,25—0,3%. Die Endbe- 
stimmung Glykogen 0, Kohlen- 
hydrate 0,25%. Also 0,92%, Gesamt- 
kohlenhydrate (unkorr.) = 1,00 
DEZE BE IE REDE. (korr.) verschwunden, 1,055% 
Abb. 1. Milchsäurebildung der in Phosphatlösung Milchsäure gebildet. Die Überein- 
ne ee 
De 2 & 2 . sind in der Abbildung außer vier 
such 17, x x Versuch 18. Tabelle II. Vgl. Text. Zeit werten des Ver 
drei Zeitwerten des Versuchs 17 

noch drei Zeitwerte des Versuchs 18 (x x) eingetragen, die recht gut auf der Kurve 
des Versuchs 17 und dem anfänglichen Anstieg des Versuchs 16 liegen. Es entspricht 
dies einer Bildungsgeschwindigkeit von 0,18°% Säure pro Stunde, diesich ziemlich regel- 
mäßig bei mittelstarker Zerschneidung und 14° ergibt und meist, wie es der steileren 
Kurve entspricht, erst bei weitgehendem Schwund der Kohlenhydrate stärker abfällt. 
In Tabelle II sind die Daten der Versuche von Abb. 1 sowie noch einige andere 
zwischen 14 und 20° angegeben, bei denen neben dem Gang der Milchsäure auch 
mehr oder weniger vollständig der gleichzeitige Schwund der Kohlenhydrate be- 
rücksichtigtist. In der Zeile unter dem Strich ist jeweils die Zunahme der Milchsäure 
und die Abnahme der Kohlenhydrate vom Zeitpunkt der Vorkontrolle an ausgerech- 
net. Da bei den Kohlenhydraten die Korrektur für Verluste in den Zahlen selbst noch 
nichtenthalten ist, ist zur gemessenen Differenz stetsnoch 8% desWerteshinzuaddiert, 
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Tabelle II. Anaerobe Milchsäurebildung und Kohlenhydratschwund in sekun- 
dären Natriumphosphatlösungen. 


et 
| Bi ET: as: Milehsäure z Be 
Br Val mom 35 one 
| “2575| mgim % |Kohlenhydrate. » 
| ° Sa SONZEN mg im ganzen 
15) 
a 12. VII. | 20 | 58 | 15° | 4,05 | 0,090 G124 0,214 
Y K 13,5 0,231 
b 5,8 8615[20,0 0,342 Go | 0 
K105 | 0180 
b—a | : +0,27? | .G+K: |-0,285 
16 | 
a DB. 14,.| 352-9007 2937 .0,064 G 31,4 0,898 
| | K 9,5* 0,27 
b 35 | 2a 1127 0,363 G210 | 0,60 
K 8,6* | 0,25 
b—a | | +0,30 G+K: |-0,34 
c | 3,5 | 8n,122,8 0,652 | 
d 35 | 236 [392 1,12 0 () 
K 8,6* 0,25 
d—a | +1,056 G+K: |-1,% 
17 | | 
ee | 14 | 33. 20 ,1.2,0 0,061 G 32,7 0,99 
b | 3,3  6650°|31,2 | 0,945 G 53 | 09,16 
ba | '+0,885 G: 0,895 
Furcht) | 3,3 | 22 J418 | 1,27 Go ) 
oa | | +1,21 e: 1,07 
18 | | 
22122.IX. | 14 | 30 | 15 | 1,98 | 0,060 G 31,0 0,94 
DB. | 3,0! 12.457110,8 0,326 
| 30  5h [22,6 | 0,685 G1055 | 0,2 
ca (TEEN '+0,625 > 0,67 
3 | 
a | 20 | 20 022,15 1,0 0,046 G17.7 | 0,805 
| | | 22 |4n15116,8 0,765 G 1,0% | 0,045 
b--a | | +0,72 G: 0,82 
Near | 2% |m45|19,15 | 0,8% 60 0 
c—a | | '+0,825 3: 0,865 
20. | 
ser 16,060 1:15 | 4,6 0,07% G 52,0 0,868 
| | | K 171 0,285 
b | 6,0 | 2 127,6 | 0,460 G 31,4 0,524 
| | K 15,6 0,260 
b—a | | — 0,383 G+K: |-0,395 
e | 60 | 23% 159,2 0,988 14 0,023 
I, | | K114 | 0,19% 
c—a | | | | +0,911 ee 


!) Stark abgemagerte Hungerfrösche (Temporaria). 
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Tabelle II. (Fortsetzung.) 


| ee E on nahe Kohlenhydrate 
N | Dat | Vers.- aa 5 =) Sn | a Glykogen e; 
on | am | Temp. || E: Bo% : K = sonstige iR 
| “|2 95 |meim 0, |Kohlenhydrate. 7 
| o g Na” [ganzen mg im ganzen 
a | | 
el IL RL: 20 3.0 15% DM 0,074 G 24,5 0,815 
b | 3.0 | 1530| 13,4 0,44% G 12,55 0,418 
ba | | +0,323 G 1-68 
Ca 3.0 21% 1 28,3 0,944 G 0 1) 
| — 
Ba | +0,87 G: — 0,88 
RR 
A DE DE al 3,0 10 ail 0,03% (Er ilrl.®) 0,60 
| 30 | 220 1 25,3 0,84 G 0 0 
| +.0,803 &: 0,65 


Aus der Tabelle II ist ersichtlich, daß bei den länger fortgesetzten Versuchen, 
die zu totalem Schwund des Glykogens geführt haben, die niederen Kohlenhydrate 
meist meßbar abgenommen haben, z. B. in Versuch 15 um 0,05%, in Nr. 20 um 
0,095%. Insbesondere dieser letztere, dessen Kohlenhydratbestimmung mit einer 
größeren Menge Muskulatur möglichst sorgfältig durchgeführt wurde, zeigt auch, 
daß zunächst die niederen Kohlenhydrate kaum absinken, von 0,285 auf 0,26%, 
während das Glykogen von 0,868 bis 0,524% fällt; aber am Schluß des Versuchs, 
in dem übrigens eine minimale Glykogenmenge im Unterschied von den übrigen 
zurückblieb, war nur noch 0,19%, niederer Zucker vorhanden. Ähnliches ergibt 
sich auch aus den Versuchen, wo nur das Glykogen bestimmt wurde. Da an einer 
vollkommenen Äquivalenz von Milchsäure- und Kohlenhydratbilanz nicht gezwei- 
felt werden kann — die Differenzen sind oft erstaunlich gering und fallen auch sonst 
stets in die Fehlergrenze — so kann man auch hier die Änderungen der Menge 
der niederen Kohlenhydrate aus dem Unterschied des Milchsäure- und Glykogen- 
umsatzes schätzen. In Versuch 17 z. B. ist in den ersten 6 Stunden 0,885% Milch- 
säure gebildet, 0,895% Glykogen verschwunden, am Schluß nach 22 Stunden sind 
aber 1,21% Milchsäure entstanden, während nur 1,07% Glykogen vorhanden war 
und verbraucht ist, also sind 0,14%, niedere Kohlenhydrate zersetzt. Natürlich 
sind die Werte nicht so genau, als daß das Ergebnis eines einzelnen Versuches eine 
große Bedeutung hätte, aber addiert man die Resultate aller in Frage kommenden 
Bestimmungen zusammen, so ergibt sich ein ‘sehr deutliches Bild. In den Ver- 
suchen, wo die Zersetzung zu Ende geführt ist, d.h. in Nr. 15, 16, 17, 19, 20, 21 
und 22, beträgt die Mehrbildung an Milchsäure gegenüber dem vorhandenen Gly- 
kogen und daher der Schwund niederer Kohlenhydrate durchschnittlich 0,04 bis 
0,05%, ähnlich wie bei den direkt ausgeführten Bestimmungen. Berechnet man 
dagegen die Differenz von Glykogen- und Milchsäurebilanz für die zwischengelege- 
nen Zeiten, ehe das Glykogen ganz verbraucht ist, aus Versuchen 16, 17, 18, 19, 
20, 21, so ergibt sich umgekehrt ein im Durchschnitt um 0,04%, größerer Glykogen- 
schwund als Milchsäureanstieg. Diese Durchschnittszahlen zeigen also, daß die 
niederen Kohlenhydrate erst in der späteren Zeit angegriffen werden, wenn der 
Glykogenvorrat schon weitgehend verbraucht ist. Die Stundengeschwindigkeit 
beträgt, wie schon gesagt, bei 14° am Anfang etwa 0,18% Milchsäure, dagegen 
bei 20—21° (Versuch Nr. 21) etwa 0,3%. Demgegenüber ist früher von mir 
gefunden, daß im intakten Muskel unter anaeroben Bedingungen sich bei 14° ineiner 
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Stunde 0,0065% Milchsäure bilden, bei 22° 0,017%, also bei 20—21° etwa 0,0015%.- 
Durch die Zerschneidung wird mithin die stündliche Milchsäureproduktion um 
den 20—30fachen Betrag erhöht. 

Die Abhängigkeit der Bildungsgeschwindigkeit von der Wasserstoffzahl ist 
aus der folgenden Tabelle III (Vers. 23) zu ersehen. 

Vers. 23. 20. XII. Je 1,2 g Muskulatur. 14°. Sekundäres Natriumphosphat 
2,4%, A — 0,44° — m/13,5, 1,4% primäres Natriumphosphat. 4 = — 0,42° — m/,. 


Tabelle III. Abhängigkeit der Milchsäurebildung vom pn. 


Zeit | Milch- 
nach : : säure 
Zusammensetzung der Lösung | PH . an Bu on En Hemmung 
| dung | mg on % 
a = I—| 10 ‚I 0435| 0,042| — un 
Barkotsem NasHlPO, ..... . . .... 19 OEL 50 2,83 | 0,236 | 0,194 — 
\5 ccm Na,HPO, + 5 ccm SBELEOE 16,51% 50°| 1,42 | 0,119 | 0,077 60 
Iren ENAERPO, .. Sn: me 4.51 1h 50°| 0,70 0.058 0,016 92 
Eu leene Na5HPO7F.. 4... 2.2.05: 9,0) 23h 10,74 | 0,893 | 0,851 | Totalums. 
Brest NEESPO,L EL ee 14,5, 23221 1,67 |.1:139 10,097 (90) 


Der Einfluß des Milieus wurde meist nur dadurch bestimmt, daß in Versuchen - 
von 22—24 Stunden Dauer der Endwert mit dem Totalumsatz in Phosphatlösung 
verglichen wurde; gelegentlich aber ergab sich, daß die Hemmung in der Anfangs- 
zeit nicht sehr beträchtlich ist. So wurde z. B. (23. VI. 1920) in einer Stunde in 
Phosphatlösung 0,214%, in lproz. Natriumbicarbonatlösung 0,182%, Milchsäure 
gebildet. Über die erreichten Grenzwerte in den verschiedenen Salzlösungen orien- 
tiert die Tabelle IV. Versuchstemperatur war stets 14°. Der Versuch 25 letzte 
Reihe zeigt, daß auch im günstigen Phosphatmilieu bei Sättigung mit Chloroform 
der Umsatz wegen allmählicher Abtötung der Muskeln unvollständig ist. 


Tabelle IV. Milchsäurebildung in verschiedenen Pufferlösungen. 


l | DR Izen 
| Mus- ‚ 'ı nach | Milch- | Milch- 
ER Dun keln Zusammensetzung der Lösung | 2H Zier- säure | säure 
| schnei- 
ul 1920—21 g dung mg % 
94|24.x1.| 1,5 Bun | oe ar Lorson 
| 102 NaHCo., lea 
2510.xU.| 1,5 |NaHPO, . 9 | 244 | 13,6 | 0,903 
| | | 1 Glykokoll_ NaOH + 1dest.W. | 8,6 | 24 | 6,12) 0,408 
| | Borat He 7. .. 8,1 52402 7255310.372 
| | NaCl + KCl + 0,16%, NaHCO, 9 | 24% | 7,82| 0,522 
| | ı Na;HPO, + Chloroform 9 24h 9,10 0,607, 
2a oa ID NGHEO, 0... 9 | 33h | 10,74| 0,893 
h | ab: ı m/, Ammonium ) 232.2 5,35)0:446 
ar 5 EB RHPO.  - :. 9 | 23» | 14,3 | 0,955 
| Er Na,50, + 0,2%, Na,H00; 9 | 234 | 3,92| 0,262 
23 221. | 2,0. 429, NSHPO, . 9, BE a 
| | 2%, NaHPO, oa 00 7981 1.09 
u Nas80, 0 6 | 22h | 4,95 | 0,247 
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Es kann nicht zweifelhaft sein, daß wir mit demjenigen Milieu, 
welches allein im Gegensatz zu allen übrigen die restlose Konvertierung 
des Glykogens in Milchsäure ermöglicht, eben das getroffen haben, 
das in der lebenden Muskelfaser vorhanden ist, und in dem sich die 
Milchsäure im ruhenden und arbeitenden Muskel bildet. 

Wie Urano nachgewiesen hat!), enthalten Froschmuskeln, wenn 
man die Zwischenflüssigkeit durch Rohrzuckerlösung auswäscht, 
höchstens noch Spuren von Na und Cl, etwa 0,1% SO, 0,4% PO, 
sowie 0,2%, K. Das innere Salzmilieu der Fasern besteht somit wesent- 
lich aus Kaliumphosphat neben einer geringen Menge Sulfat. Während 
es nun auf das Alkalikation bei unserem Prozeß nicht anzukomnıen 
scheint (um so mehr offenbar für den Reizvorgang), ist das Anion ent- 
scheidend. Aber damit ist die Frage noch nicht erledigt. Denn die 
bisher mitgeteilten Versuche gestatten nicht zu unterscheiden, ob die 
fremden Salze, die zur Aufrechterhaltung des osmotischen Druckes 
und der alkalischen Reaktion benötigt werden, schädlich wirken, oder 
ob das Phosphat für die Säurebildung unentbehrlich ist. In beiden 
Fällen wäre der allmählich eintretende Stillstand der Milchsäurebildung 
zu verstehen; denn es dauert natürlich eine gewisse Zeit, bis das Phos- 
phat aus der Muskelsubstanz ausgelaugt ist und die zugesetzten Salze 
in die Fasern eingedrungen sind. Zwischen beiden Möglichkeiten 
ließ sich entscheiden durch Zufügung einer gewissen Menge Phosphat 
zur Natriumchlorid- und Natriumsulfatlösung. Anfangs erschien es 
nicht ganz leicht, völlig eindeutige Bedingungen zu schaffen, wenn man 
die osmotische Konzentration nicht zu stark ändern will, weil man dann 
mit Zugabe größerer Mengen PO, die Konzentration des Cl oder SO, 
herabsetzen muß. 

Jedoch erwies sich der Milchsäurebildungsprozeß gegen ziemlich 
erhebliche Änderungen des osmotischen Druckes so unempfindlich, 
daß ein völlig einwandfreier Beweis gelang. Danach spielt das 
Phosphat nicht nur die Rolle eines Lückenbüßers, sondern 
ist für den Milchsäurebildungsprozeß unentbehrlich. 
Während z. B. (Vers. 32) in einem Glykokollgemisch 
von ?p 8,7, A—0,33°, der Prozeß bei 0,353% Milchsäure still- 
steht, wird durch Zugabe von 2,5% Phosphat zur Glykokoll- 
lösung ein Totalumsatz des Glykogens herbeigeführt: 
Endbestimmung 1,285% Milchsäure, ebenso wie in reiner 
2,5proz. Phosphatlösung (1,26% Milchsäure). Bei Zugabe 
von 1,5%, Phosphat: wird 0,97%, Milchsäure erreicht (70%, Um- 
satz), bei Zugabe von 0,75% Phosphat 0,582%, Milchsäure. (45% 
Umsatz). Die erforderliche Phosphatkonzentration liegt also zwi- 
schen 1,5 und 2,5%. In der Tat ergibt ein anderer Versuch mit 


1) Zeitschr. f. Biol. 50 (N. F. 32), 212. 1908. 
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Sulfatlösungen, daß bei 2%, Phosphat der Totalumsatz fast erreicht 
wird. In 1proz. Natriumsulfatlösung bleibt der Milchsäurebildungs- 
prozeß sehr früh stehen — in Gegenwart von Bicarbonat (Vers. 30) 
bei 0,262%, ohne dasselbe (Vers. 31) bei 0,247%. Die Herstellung 
günstiger Reaktion nützt also nichts. Wenn man aber, ohne die Kon- 
zentration des Natriumsulfats herabzusetzen, noch so viel 5proz. 
Phosphatlösung hinzufüst, daß der Gehalt hieran 2proz. wird, so 
‘wird ein annähernd vollständiger Umsatz der Kohlenhydrate herbei- 
geführt: 

(Vers. 31). 1,062% Milchsäureendgehalt statt 1,092% in 2proz. Phosphat- 
lösung und 1,108% in 4,2proz. Phosphatlösung (97% Umsatz); dabei ist 1 proz. 
Natriumsulfatlösung mit 2% Phosphat isotonisch und das Sulfat-Phosphatgemisch 
mit 4,2% Phosphat. Ebenso wird durch Zugabe von 2% Phosphat zur 6 : 10 ver- 
dünnten calciumfreien Ringerlösung derselbe annähernde Totalumsatz erreicht: 
1,057%. Der Anfangsgehalt der Milchsäure betrug in diesem Versuch 0,06%, der 
Glykogenanfangsgehalt 0,915%. Da in reiner Phosphatlösung 1,03— 1,05%, in der 
Sulfat- und Cl-haltigen 1,00% Zucker umgesetzt sind, sind überall das Glykogen total 
verbraucht und die niederen Kohlenhydrate weitgehend angegriffen. Übrigens 
überschreitet hier die Differenz zwischen den Versuchen schon eben die Fehler- 
Srenze. Ein ganz geringfügiger schädigender Einfluß von SO, und Cl ist also nach- 
weisbar. Dagegen fällt der Unterschied zwischen 2 proz. und 4,2 proz. Phosphat- 
lösung bereits in die Grenzen der Meßgenauigkeit. Auch in diesen Lösungen werden 
bei geringerer Phosphatzugabe mittlere Werte erzielt. Während in Ringer-Bicar- 
bonat 0,522%, Milchsäure statt 0,903% gebildet werden (52% Umsatz), werden bei 
Ersatz von !/, Ringerlösung durch 2,4%, Phosphat schon 0,71% statt 0,893%, ge- 

. bildet (80% Umsatz). In Natriumsulfatlösung bei Ersatz eines Drittels durch 3,6% 
Phosphat 0,89% statt 0,955% (93% Umsatz). Der Endpunkt der Zuckerzersetzung 
hängt also so gut wie ganz vom Phosphatgehalt der Lösung ab. 

Daß der Stillstand des Prozesses in den phosphatfreien Lösungen 
tatsächlich davon herrührt, daß im Verlauf einiger Stunden durch 
Diffusionsaustausch das Innenmilieu der Muskelfasern allmählich 
verändert wird, nicht aber etwa daher, daß hier ein bestimmtes Säure- 
maximum erreicht wird, welches nicht mehr überschritten werden kann, 
kann man auf die Weise sicherstellen, daß man Substanzen zusetzt, die 
die Milchsäurebildung stark beschleunigen, wie wir solche in Kapitel 5 
kennen lernen werden, Coffein oder Natriumarseniat. Im ersteren 
Fall muß der Milchsäureendgehalt jetzt größer gefunden werden, weil 
der Diffusionsaustausch dieselbe Zeit beansprucht, in dieser Zeit aber 
die Milchsäurebildung nun stärker vorgeschritten sein muß. Dies ist, 
wie Versuch 30 der Tabelle 5 zeigt, der Fall. Das gleiche aber gilt für 
die Anordnung von Laquer, der die zerschnittenen Muskeln in 1- bis 
2 proz. Bicarbonatlösung wärmestarr werden ließ. Er erreichte dabei 
einen Umsatz von 60% des Glykogens, während man, wie.oben aus 
Versuch 24 zu ersehen ist, bei 14° nur etwa 30%, Umsatz erhält. Die 
Erhöhung der Temperatur beschleunigt den Milchsäurebildungsprozeß 
sehr viel mehr als die Weodiffusion des Phosphats. 
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Tabelle V. Bedeutung des Phosphats für den Totalumsatz der Kohlenhydrate. 


Zeit 


Nr. Dan A Zusammensetzung der Lösung A Bi en 
1920—21 g den mg % 
29.11 20--X TE 12 917247. NaSEIRO ER ra 238 | 10,74 | 0,893 
6,5 cem Na0l — KCl 
+ 3,5 Na,HPO, 2,4% 230 el! 
30 | 4.1. 385,1161,5 1 RSH BO EEE tr 232 | 14,3.) 0,955 
9,5 Na5S0, 1°/, + 0,5 NaHCO; 4%, 2On 3,92 | 0,262 
6,5 N3SO, 1°/, + 3,5 NaHPO, 
| BEN DDR SEEN A 23h 113,4 |0,89 
8,0 Na5SO, + 0,5 NaHCO, 
| 1, 5r Gem 23h 5,54 | 0,37 
8.0 Na5SO, + 0,5 NaHCO, 
+ 1,5 Arseniat 1,6°/, 298 7,0 | 0,465 
31 || 24.1 2,0217 2009, N aSEIE.OT TR 22h | 21,84 | 1,108 
4.2 NHBRO, 2 22h 122,16 | 1,092 
| 6 ccm 1,6°/,NasSO4 a, 4 dest. W.. 22h 4,95 | 0,247 
| 6 ccm 1,6°/, NasSO, + 4 cem 
| 55 Na,HPO, EN ET EN EEE 22% | 21.24 | 1,062 
6 ccm NaCl — KCl +4 ccm 
NENNEN ee 22h | 21,15 | 1,057 
82,301 | 1,3 = 5. N2,HPOF SE 22h 30 | 16,34 | 1,26 
| 5 cem Glykokollgemisch (Pa 8,7) | h 
= Drdest., Wir un 22h 30’| 4,58 | 0,353 
5 ccm Glykokollgem. + 3,5 dest. W. | 
+ 1,5 cem 5% Phosph. 224307 7,56 | 0,582 
5ccm Glykokoll + 2 dest. W. i 
| 7-8: 0XcemS52/n Ehosphe 225307 112,65: 10:97 
| 5cecm Glykokoll-+-5 cemb5°/o Phosph. 222 3071 16,7 11,285 


Es ist naheliegend, die Unentbehrlichkeit des Phosphats für den 
totalen Umsatz des Glykogens mit der Hypothese Embdens in Ver- 
bindung zu bringen, daß der Zucker sich vor seinem Zerfall in Milch- 
säure mit Phosphorsäure verestert. Laquer!) hat in der oben genann- 
ten Arbeit nachgewiesen, daß im zerschnittenen Muskel, den man in 
Bicarbonatlösung wärmestarr werden läßt, der Gehalt an anorganischer 
Phosphorsäure in 1—2 Stunden um etwa 0,1—0,15% zunimmt; und 
zwar findet die Zunahme hauptsächlich am Anfang statt und ist in der 
zweiten Stunde schon sehr gering. Nach der Annahme Embdens 
und Laquers zerfällt hierbei Hexosephosphorsäure gleichzeitig in 
Phosphorsäure und Milchsäure. Nun kann aber, worauf ich schon in 
der letzten Arbeit hinwies, die Hexosephosphorsäure nicht ein Reser- 
voir für die Milchsäure vorstellen, sondern nur ein Zwischenprodukt, 
da ja anaerob im Muskel viel mehr Milchsäure entsteht, als Hexose- 
phosphorsäure vorhanden ist. Es muß sich also fortwährend in der 


1) Zeitschr. f. physiol. Chemie 93, 68. 1914/15. Vgl. Tabelle II. 
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Anaerobiose die Phosphorsäure in organische Bindung zurückver- 
wandeln; andernfalls würde der Milchsäurebildungsprozeß zum Still- 
stand kommen. Dies ist aber anscheinend in den Versuchen Laquers 
der Fall. Es liegt daher die Vermutung nahe, daß die Hochhaltung der 
anorganischen Phosphatkonzentration den spontanen Zerfall der 
Hexosephosphorsäure verhindert bzw. die Resynthese derselben er- 
‚leichtert. Die gleiche Bedeutung käme dann auch dem Phosphat im 
Innern der Muskelfaser zu. Es ist nicht unmöglich, dieser Vermutung 
auch experimentell nachzugehen, z. B. zu prüfen, ob tatsächlich der 
Zerfall der Hexosephosphorsäure im zerschnittenen Muskel zeitlich 
mit dem Stillstand der Milchsäurebildung zusammenfällt. 

Als letzter für die Geschwindigkeit der Milchsäurebildung in Betracht 
kommender Umstand sei der Grad der Zerschneidung hervorgehoben. 
‚Je weitgehender dieser ist, um so größer ist — offenbar bis zu einer 
gewissen Grenze — die anfängliche Bildungsgeschwindigkeit der Milch- 
säure — aber läßt auch um so stärker in den späteren Zeiten nach. 
Darüber gibt der folgende Versuch Auskunft. 

Versuch Nr. 33. Die Muskulatur eines Frosches wurde folgendermaßen ein- 
geteilt: Zunächst wurden beide Gastrocnemien von zusammen 2,65 g Gewicht ab- 
getrennt und jeder zweimal quer durchschnitten, was einer groben Zerschneidung 
entspricht, bei der jedoch jede Muskelfaser durchtrennt wird. Diese wurden 
2 Stunden bei 16° in Phosphatlösung exponiert. Die übrige Muskulatur wurde zu- 
nächst „‚mittelstark‘‘ durchschnitten, etwas gröber als in den sonstigen Versuchen; 
zwei Proben von je 2 g entnommen, von denen eine ebenfalls nach 2 Stunden, die 
andere nach 7 Stunden Aufenthalt in Phosphatlösung verarbeitet wurde. Ein wei- 
terer Teil der Muskeln wurde noch feiner zerschnitten, so daß die Muskelstückchen 


nur noch 1—2 mm Kantenlänge hatten, und ebenfalls nach 2 und 7 Stunden ver- 
arbeitet. Der Glykogenanfangsgehalt war 0,83%. 


} 


Nach 2 Stunden Nach 7 Stunden 


Muskeln in Phosphatlösung | Milchsäure | Milchsäure | Milchsäure | Milchsäure 
1} [174 I} 
| 


mg % | mg % 
2,658 Gastr., grob zerschnitten . . | 7,44 | 0,281 | 
2g Muskel, mittelstark zerschnitten | 7,0 Be re) 
20 Muskel, fein zerschnitten . . . 10.16 | 0,508 15:02 2010°2.0875 


Man sieht, daß in den ersten Stunden ein beträchtlicher Unterschied 
in der Bildungsgeschwindigskeit der Milchsäure vorliegt, in den folgenden 
Stunden gleicht sich jedoch die Differenz zwischen stärkerer uud feinerer 
Zerschneidung aus, noch ehe die ganze Glykogenmenge verbraucht ist. 

Im Kapitel V wird der Zusammenhang von Milchsäurebildung und 
Atmung genauer untersucht werden. Schon jetzt sei darauf hingewiesen, 
daß in allen bisher betrachteten Fällen die Atmung der zerschnittenen 
Muskulatur genau das gleiche Verhalten zeigt, wie wir es hier von der 
anaeroben Milchsäurebildung gefunden haben. Die meisten hierher 
gehörigen Versuche habe ich schon in einer früheren Arbeit über die 


Pflügers Archiv f. d. ges. Physiol. Bd. 188. 9 
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Atmung der Froschmuskulatur mitgeteilt!). Auch dort fand sich 
gegenüber Natriumphosphat- oder Kaliumphosphatlösung kein anderes 
Milieu von gleicher Wasserstoffzahl, das eine ebenso hohe Oxydations- 
geschwindigkeit ermöglichte. Ebenso ergab sich dieselbe Abhängiskeit 
der Atmungsgröße vom Grad der Zerschneidung. Bei 22° betrug der 
stündliche Sauerstoffverbrauch pro 1g bei grober Zerschneidung, Auftei- 
lung eines Sartorius von 0,18 g in acht Teile etwa 250 cmm Sauerstoff, bei 
mittlerer Zerschneidung 250—350 cmm, bei feiner Zerschneidung um 
400 cemm Sauerstoff. Andererseits blieb die Atmung bei dieser Tem- 
peratur und mittelstarker Zerschneidung 3—4 Stunden konstant, 
bei feiner nur 1—2 Stunden. Schließlich besteht auch die gleiche Ab- 
hängigkeit der Atmungsgröße von der H-Ionenkonzentration, wie aus 
dem folgenden Versuch zu entnehmen ist. 


Versuch 23a. Phosphatgemische des Versuches 23, Temp. 14°, je 0,2g 
Muskulatur in 1,5 cem Natriumphosphat. 


cmm Sauerstoff bei ?# 


6,5 | 4,5 
En 15 B 97 14 
an 78 98 


Kapitel III. 


Über die Umwandlung zugesetzten Kohlenhydrats in 
Milchsäure in der zerschnittenen Muskulatur. 


Wenn auch der eindeutige Zusammenhang der Milchsäurebildung 
mit dem Kohlenhydratschwund in der intakten wie zerkleinerten 
Muskulatur keiner weiteren Bestätigung bedarf, so hat es doch anderer- 
seits ein erhebliches Interesse zu wissen, ob nur irgend ein besonderer 
oder veresterter Zucker, etwa nur die Hexosephosphorsäure, im Muskel 
zu Milchsäure werden kann. In welchem Maße die Fähigkeit der Milch- 
säurebildung spezialisiert ist, können wir offenbar durch den Erfolg 
der Zugabe verschiedener Zucker kontrollieren. Embden und seine 
Mitarbeiter?) haben vor einigen Jahren entdeckt, daß Muskelpreßsaft 
von Hunden beim Stehen neben einer spontanen Milchsäure- und 
Phosphorsäurebildung auf Zusatz von Hexosephosphorsäure ein Mehr 
von beiden produziert, während mit allen sonstigen geprüften Kohlen- 
hydraten, vor allem auch mit Glucose völlig negative Resultate erzielt 
wurden. Wenn wir es auch im Preßsaft mit sehr veränderten Bedin- 
gungen gegenüber dem lebenden Muskel zu tun haben, so ist doch diese 
Feststellung in Verbindung mit dem Nachweis der Hexosephosphor- 
säure im Muskel ein wichtiges Argument zugunsten der Auffassung, 


1) Arch. f. d. ges. Physiol. 195, 20. 1919. 
?) Zeitschr. f. physiol. Chemie 93, 1. 1914/15. 
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daß dieser Ester ein Zwischenprodukt für die Umwandlung des Gly- 
kogens in Milchsäure darstellt. 

Durch Zusatz von Kohlenhydraten die Milchsäurebildung im me- 
chanisch zerkleinerten Muskel zu beeinflussen, ist schon wiederholt 
versucht worden. Diese Bemühungen hatten entweder ein negatives 
Resultat oder beruhten auf Versuchsfehlern. Fletcher!), der die Ver- 
suche von Stoklasa?) und Ransom?) einer gründlichen Kritik unter- 
zieht, kommt auf Grund sorgfältiger Vergleichung der Milchsäure- 
bildung im zerkleinerten Muskel von Säugetieren und Amphibien mit 
und ohne Zusatz von Glucose und Glykogen zu dem Ergebnis, daß 
„die Resultate des Zusatzes von Glucose oder Glykogen zur überleben- 
den Muskulatur keinerlei Evidenz für irgendwelche glykolytische 
Bildung von Milchsäure ergeben, die durch die im Muskel selbst vor- 
handenen Enzyme hervorgebracht wird“. Alle positiven Resultate 
sind die Folge bakterieller Infektion. Unzweifelhaft ist Fletchers 
Kritik hier vollständig im Recht. Nach dem, was wir in den vorher- 
gehenden Kapiteln erfahren haben, war aber auch ein negatives Ergebnis 
dieser Bemühungen zu erwarten. In allen bisherigenVersuchen nämlich 
war das Säuremaximum durch die zunehmende Acidität festgelegt. 
Daß der Zuckerzusatz daran nichts ändern kann, ist leicht einzusehen. 
Aber auch daß die Bildungsgeschwindigkeit unter Zusatz von 
Zucker oder Glykogen sich nicht ändern wird, ist vorauszusehen. Der 
Muskel enthält ja von sich aus stets erhebliche Mengen Glykogen und 
auch niedere Zucker. Für das Glykogen ist es nach seinen Lösungs- 
verhältnissen ganz ausgeschlossen, für die Glucose mindestens höchst 
unwahrscheinlich, daß Vermehrung der Konzentration ein Steigen der 
Reaktionsgeschwindigkeit hervorrufen könnte, die offenbar durch ganz 
andere Faktoren kontrolliert wird. Der Nachweis, daß zugesetzter 
Zucker und Glykogen im Muskel in Milchsäure verwandelt werden, kann 
offenbar nur so mit Aussicht auf positiven Erfolg geführt werden, daß 
man zunächst die ganzen im Muskel vorhandenen transformierbaren 
Kohlenhydrate zersetzen läßt, jetzt Zucker hinzufügt und nachweist, 
daß nun der Muskel, nachdem er keine eigenen Kohlenhydrate mehr 
enthält, auf Kosten der Zuckerlösung Milchsäure bilden kann. 

Die von mir in dieser Weise angeordneten Versuche ergaben ein 
zweifelfreies positives Resultat. Einerseits wird, solange noch Glykogen 
vorhanden ist, niemals durch Zugabe von Glucose, Hexosephosphor- 
säure oder Glykogen selbst eine Steigerung der Bildungsgeschwindigkeit 
der Milchsäure erzielt, sowohl unterhalb wie oberhalb des von den 
früheren Autoren bestimmten Milchsäuremaximums. Fügt man anderer- 

!) Journ. of Physiol. 43, 286. 1911. 


2) Zeitschr. f. physiol. Chemie 50, 303. 1907. 
2) Journ. of Physiol. 40, 1. 1910. 
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seits Kohlenhydrate hinzu, kurz ehe das ganze präformierte Glykogen 
zersetzt ist, und läßt den Versuch eine Reihe von Stunden weitergehen, 
so ergibt sich nunmehr ein Endwert an Milchsäure, der höher ist als in 
den Kontrollen und den Gesamtgehalt der in Milchsäure verwandel- 
baren Kohlenhydrate des Muskels nicht unerheblich übertrifft. Die auf 
diese. Weise mehr gebildete Milchsäure betrug 0,1—0,6%. Längere 
Inkubationszeiten geben nicht viel höhere Ausschläge, die glykolytische 
Fähigkeit erlischt offenbar allmählich. Qualitativ ist kein Unterschied 
zwischen Glykogen, Hexosephosphorsäure und den verschiedenen 
Hexosen. Ein quantitativer Unterschied findet sich insofern, als von 
den Hexosen aus Glucose am meisten Milchsäure entsteht.In absteigen- 
der Reihe folgt Fructose, Mannose, Galaktose. Glykogen entspricht 
etwa der Glucose; auch Hexosephosphorsäure nimmt keine bevorzugte _ 
Stellung ein. Dies bedeutet insofern keinen Widerspruch zu den 
Embdenschen Versuchen, als ja die zerschnittene Muskulatur die 
Fähigkeit besitzen muß, Glucose mit Phosphorsäure zu verestern, 
wenn dieser Ester die Milchsäurevorstufe darstellt, während im Muskel- 
preßsaft das veresternde Enzym fehlen könnte. 

Ein Teil der hier geschilderten Versuche wurde ohne Zugabe von 
baktericiden Stoffen ausgeführt, in Zeiträumen und bei Temperaturen, 
die nach meinen Erfahrungen keine Fehler durch bakterielle Verun- 
reinigung heraufbeschwören; die Versuche bei 20° erstrecken sich meist 
von der 4—7. Stunde nach Zerschneiden der Muskeln; die Versuche 
bei 14° sind zum Teil ähnlich lang, in der Regel allerdings von der 
7.—22. Stunde nach der Zerschneidung ausgedehnt. Nur in einem 
länger ausgedehnten Versuch bei 20°, dessen Resultate im folgenden 
eingeklammert sind, ist dieser Umstand ernstlich in Betracht zu ziehen. 
Es erschien aber doch erwünscht, zur Kontrolle auch mit Antiseptieis 
zu arbeiten, da eine Reihe früherer Untersucher an Bakterienverun- 
reinigungen gescheitert waren. Die gewöhnlich hierzu dienenden 
Stoffe, etwa Toluol, Chloroform, Sublimat, können nun nicht verwandt 
werden, weil sie in einiger Zeit die Muskulatur abtöten und sich in ihrer 
Gegenwart nicht einmal die ganzen präformierten Kohlenhydrate 
zersetzen lassen. Als verhältnismäßig geeignete Bakteriengifte erwiesen 
sich für diesen Zweck Blausäure sowie nicht zu hohe Konzentrationen 
von Äthylalkohol. Wenn erstere auch kein eigentliches Antisepticum 
ist, so kam sie doch so konzentriert zur Anwendung, etwa ”/jso0 KEN, 
daß für die benutzten Versuchszeiten und Temperaturen ein Bakterien- 
einfluß sicher ausgeschlossen ist. 

Mit Glucose und Hexosephosphorsäure ergab sich nun etwa dasselbe; 
die übrigen Hexosen waren nur in Gegenwart von Cyankali geprüft. 
Dagegen blieb die Mehrbildung aus Glykogen in Gegenwart von Blau- 
säure aus. Daß hier nun das positive Resultat durch Bakterien verur- 
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Tabelle VI. Milchsäurebildunz aus zugesetzten Kohlenhydraten. 
S|_ Zeit ab Zerschn. L S < 
: Sehr E | = z;E ae ai <= | R 
5 z 3 Zusätze — == E säure  säure =3 | &5 
| = | | satzes | & 35 = = 2 
1920 | °|8g EN EAlEmE % 0 % 
34\23.VI 204,0 E= 15 | 2,56 | 0,064 
| = 16 15° 11,2 0,278 | 
| 4°/, Hexosephosphat 157, 112.157 10:6...0267 | 0 
3511 6.X. |14 133 _ 20° | 2,0 | 0,061 |1,07 | 
| — 6250 31,2 | 0,945 
| — 22h 418 127 
1,6%, Hexosephosphat | 7b | 22h 149,0 1,49 0,22 
| 1,6°/, Hexosephosphat 
| + 0,32%, Arseniat | 7u | 22h 1455 |1,39 0,12 
36 120.X. | 212,2] 15° | 1,0: | 0,046 10,87 
| — 4h15 116,8 0,765 
1,6%, Hexosephosphat | 15 4815173 | 0,787 0,02 
| _ 72 45’|19,15 | 0,87 
1,6% Hexosephosphat 4% 2077845’ 223 1,01 0,14 
' 1,6°/, Hexosephosphat 
| +0 32%/, Arseniat |4"22017%45°|22,5 | 1,02 0,15 
| R Dee 4907| 7n45’ 23,1 | 1,05 0,18 
37111.XL)21 3,0 — 15’ 2,21 | 0,074 0,88 | 
| — 1% 30°|113,4 | 0,447 
| ca. 2°/, Hexosephosph. | 15 1307123 |041 0 
| 0,8°/, Glucose rt, 41575702301 13504 1.0456 0,01 
| 0,8°/, an KEY 152522307 1123:5°:10451: 0 
| 21" 28,3 | 0,944 i 
’ea22%, Ele oRenhirph. 18500 22,7 7740:4 2171,35 (0,40) 
0,7°/, Glucose 1h50°| 21% 40,0 |1,34 (0,39) 
| ı 0,7°/, Glykogen . 12 502022122 746.07 11,53 (0,59) 
| | 
381122.XT. 213, ‘| _ 10» 151510:037 10,65. 
KRONE. 22251,23:3.* 105843 
| KON; 0,8%/, Glucose | 31%,» | 22" 29,3 | 0,975 0,13 
| | KCN; 0,8%), Fructose , 31,8 | 22n 285 |0,95 0,11 
| I RKCN; 0,8%, Mannose | 31/;n | v2u 1278 |0,93 0,09 
I. | KCN; 0,8%, Galaktose | 3!1/,1 | 228 127.3 |09 0,0% 
| | | KCN; 0,8%, Glykogen | 3'/,h | 22h 26,1 |0,87 le 
| | | 
39,20.XIL. 14112) ee 10° 0,495 0,042 | 
| 8] = 23h 10,74 | 0,893 | 
| R/1200- KON; 0,5°/, | | 
| Gluose ..... 2b | 232 |126 11,05 0,16 
| KCN; 0,5°/, Glykogen | 2" 23h | 98 0.82 0 
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Tabelle VI. (Fortsetzung). 


= 3 Zeitab Zerschn. Bi S < 
| Milch- | Milch- | && | 5S 
& Denim = E Zusätze des 3 & = | säure | säure 3 S E S 
2 Zu == ol 9% 
> satzes 338 = = & 
12 Rene % % % 
40 4.1. |14 11,5 — 1211970 
| 0,32%/, Arseniat . . . sn /14,6 0,973 
Ars. 0,5°/, Glykogen 5 SLR 210,6 les 0,14 
_ 232 114,3 |.0,955 
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sacht sein sollte, erschien ganz unwahrscheinlich, und viel eher war an 
eine Komplikation, z. B. eine gewisse Blausäureempfindlichkeit der 
Muskeldiastase zu denken, zumal das Glykogen selbst die Milchsäure- 
bildunssgeschwindigkeit merklich herabsetzt und auch höhere Blau- 
säurekonzentrationen nicht unschädlich sind. Denn schon in Zeiträumen 
von 5—8 Stunden bei 14° war zugesetztes Glykogen imstande gewesen, 
in Abwesenheit von Cyankali Milchsäure zu bilden. Hier gelang es, 
durch Alkoholzusatz zu einwandfreien Ergebnissen zu gelangen. Dieser 
steigert in 3,5— 7 proz. Lösung die Bildungsgeschwindiskeit der Milch- 
säure um etwa 35% (siehe Versuch Nr. 68, 69) und zeigt denselben 
fördernden Einfluß auf die Entstehung der Säure aus Glykogen. Es 
wurde daher in Gegenwart von Alkohol sogar ein erheblich höherer 
Ertrag an Milchsäure erhalten: z. B. in Versuch 41 beträgt die aus 
Glykogen gebildete Milchsäure ohne Zusatz 0,32%, mit Arseniat 0,29%, 
mit 7,7 proz. Alkohol 0,59%, ungefähr das Doppelte. Das beweist na- 
türlich, daß die Glykogenzersetzung nicht durch Bakterien bedinst 
sein kann. Andererseits vermehrte Arseniat die Milchsäurebildung aus 
Glykogen ebensowenig wie aus Hexosephosphorsäure (vgl. Kap. 5). 

Auf Grund dieser Ergebnisse ist es leicht, zu der Frage Stellung zu 
nehmen, ob es eine durch Muskelenzyme bewirkte glykolytische Bil- 
dung von Milchsäure gäbe. Diese Frage ist selbstverständlich zu be- 
jahen, wenn wir die Enzyme in bisher noch ungeklärter Verbindung 
mit der Mikrostruktur des Muskels wirksam denken. Aber dabei han- 
delt es sich nicht um einen autolytischen Vorgang, welcher mit dem 
Absterben der Muskulatur in Verbindung steht, sondern um eine 
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Fortsetzung des vitalen Stoffwechsels, der, wenn er durch. 
Mangel an präformierten Kohlenhydraten zum Stillstand 
kommt, durch äußere Zufuhr von Zucker noch einige Zeit 
unterhalten werden kann. 


Kapitel IV. 

Milchsäurebildung und Sauerstoffatmung in der zer- 

schnittenen Muskulatur. 

Wenn man die Milchsäurebildung in zwei Proben zerschnittener 
Muskeln vergleicht, die in Phosphatlösung an der Luft geschüttelt 
werden, davon aber in der einen durch Blausäurezusatz die Atmung 
weitgehend hemmt, so wird, wie in der vorigen Arbeit gezeigt wurde, 
in dieser ein größerer Endgehalt an Milchsäure gefunden. Die Differenz 
war etwa so groß, wie sich aus der Sauerstoffatmung berechnete, wenn 
man den Sauerstoff auf die Oxydation von Milchsäure bezog. Damit 
war zum mindesten außerordentlich wahrscheinlich gemacht, daß auch 
in der zerschnittenen Muskulatur ebenso wie in der intakten die Atmung 
auf der Oxydation von Milchsäure beruht. Immerhin schien bei den 
mitgeteilten Versuchen doch ein Unterschied gegenüber dem Verhalten 
des ganzen Muskels vorzuliegen. Denn bei diesem hatte sich ja ergeben, 
daß die Verbrennung eines Moleküls Milchsäure verbunden ist mit 
der Rückverwandlung von drei anderen in Glykogen. Wenn etwas 
Ähnliches in der zerkleinerten Muskulatur stattfinden sollte, hätte man 
auch hier eine entsprechend größere Milchsäuredifferenz mit und ohne 
Atmung feststellen müssen. Die damaligen Versuche waren aber für 
diesen Zweck nicht günstig angelegt. Die Muskulatur war sehr fein 
zerschnitten und wurde sehr stark an der Luft geschüttelt, um eine 
ausreichende Sauerstoffversorgung herzustellen; das Muskelgewebe 
zerfällt dabei stark und die Atmung sinkt unter diesen Umständen 
rasch ab. Andererseits hemmt die Blausäure in schwach alkalischer 
Reaktion in dem benutzten Konzentrationsbereich die Atmung auch 
nur etwa 75%. In der Tat trat denn auch, als diese störenden Umstände 
ausgeschaltet waren, das angedeutete Resultat überraschend voll- 
ständig in Erscheinung. Entfernt man in ‚„mittelstark““ zerschnittener, 
in Phosphatlösung suspendierter Muskulatur in einer Probe den Sauer- 
stoff vollständig (mittels ständigem Durchleiten von Wasserstoff durch 
die schon vorher luftfrei gemachte Lösung) und sättigt die andere maxi- 
mal mit Sauerstoff, so beträgt die Differenz des Milchsäuregehalts 
nach den ersten 11/,—2 Stunden nicht nur so viel, wie der aus der At- 
mungsgröße berechneten Milchsäureoxydation entspricht, sondern 
etwa viermal soviel; d.h. genau wieimintakten Muskel wandeln 
sich unter Oxydation eines Moleküls Milchsäure drei andere 
anaerob zurück. In sieben derartigen unter verschiedenen Umstän- 
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den bei 14° und 20° und dazwischen gelegenen Temperaturen ange- 


mol verschwundene Milchs. 
stellten Versuchen ergab sich als Quotient (Q): 


mol verbrannte Milchs. 
[4], [3,2]; 5,0; 4,25; 3,8; 4,3; 4,8; im Durchschnitt 4,3. 
Die Versuche waren allerdings nicht alle gleichmäßig genau und für die 
Berechnung geeignet. Es fiel auf, daß grade bei den besseren der Quo- 
tient in der Regel noch etwas höher als 4 war. Zu den zahlreichen Be- 
weisen, die ich in den letzten Arbeiten dafür erbracht habe, daß eine 
feste Koppelung zwischen der Sauerstoffatmung und dem Milchsäure- 
schwund im Muskel besteht, tritt somit ein weiterer. Wir haben hier 
nichts anderes als die Ruheatmung des Muskels in starker Steigerung 
vor uns. Im intakten Muskel reicht allerdings in der Ruhe die Oxy- 
dation gerade aus, um durch Bewältigung. eines viermal so großen 
Betrages an Milchsäure, als jeweils verbrennen, das Auftreten der Säure 
dauernd hintan zu halten oder wenigstens auf dem niedrigen Wert 
zu halten, den man als „Ruheminimum“ bezeichnen kann, etwa 0,01 Dis 
falls dieses nicht sogar durch unvermeidliche Reizung beim Verarbeiten 
des Muskels hervorgerufen sein sollte. Im zerschnittenen Muskel steigt 
die Bildungsgeschwindigkeit der Milchsäure über das 20fache, die 
Oxydationsgeschwindigkeit aber nur ums 10—12fache. Trotzdem 
jetzt jedes Sauerstoffmolekül sogar noch eher etwas mehr Milchsäure 
zum Verschwinden brinst, als im unversehrten Organ, gelinst es der 
Atmung doch nicht, der Milchsäureflut vollständig Herr zu werden, 
aber immerhin in den ersten Stunden ihr Anschwellen gewaltig zu ver- 
zögern. So werden z. B. (Versuch 44, Tabelle VII) in den ersten 1!/, Stun- 
den bei 14° von der Anfangskontrolle an in Wasserstoff 0,266%, Milch- 
säure gebildet, in Sauerstoff nur 0,061%. Die Differenz 0,20% also 
2,0 mg pro 1g sind von 0,435 mg aufgewandtem Sauerstoff beseitigt 
worden (Q — 5,0). Man vergleiche dieses Resultat mit der bisher an- 
genommenen irrtümlichen Meinung, der Sauerstoff sei für das Auftreten 
der Milchsäure im zerschnittenen Muskel ein ‚‚indifferentes Gas‘! 
Wie fest diese Koppelung zwischen Sauerstoffverbrauch und Milch- 
säureschwund ist, erkennt man, wenn man die Oxydationen in der 
Muskulatur steigert. In der früheren Arbeit „Über die Atmung der 
Froschmuskulatur‘‘ war es mir nicht gelungen, ebensowenig wie Thun- 
berg in seinen zahlreichen Untersuchungen über denselben Gegenstand. 
die Atmung der Muskulatur durch andere Substanzen zu steigern, als 
solche, die selbst oxydiert wurden. Es handelte sich hier also nur um 
eine neben der genuinen Atmung einhergehende Oxydation, etwa von 
Bernsteinsäure oder Glycerinphosphorsäure. Eine Ausnahme machte 
höchstens das Methylenblau, dank seiner Fähigkeit, als Wasserstoff- 
acceptor zu funktionieren. Auch diese Wirkung war nur schwach und 
nieht charakteristisch, weil man sie bei den meisten atmenden Geweben 
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und Zellen beobachten kann. Jetzt stieß ich doch auf einige Substanzen, 
die, ohne selbst oxydabel zu sein, die Atmung der zerschnittenen Mus- 
kulatur steigern können; einige davon wirken nur schwach und inkon- 
stant, aber zwei sehr stark und regelmäßig. Weitaus am stärksten das 
Natriumarseniat, das in optimaler Konzentration die Atmung um 
100—150%, vermehrt, und das Coffein, das etwa halb so stark wirkt. 
WennmannundieAtmungsgrößedurch Arseniat verdoppelt, 
so daß sie mehr als das 20fache der Ruheatmung beträgt, 
so verdoppelt sich auch die Menge zum Verschwinden ge- 
brachter Milchsäure. So bringen z. B. (Vers. 45, Tab. 7) in 1? 40’ 
0,455 mg veratmeter Sauerstoff 1,55 mg Milchsäure zum Verschwinden 
(@ = 4,25). Bei Zusatz von Arseniat bedingt in derselben Zeit ein 
Sauerstoffverbrauch von 1,0 mg das Verschwinden von 3,56 mg Milch- 
säure (@ — 3,8). Man könnte denken, daß nunmehr die Atmung aus- 
reichen müßte, um das Auftreten der Milchsäure ganz zu verhindern. 
Aber das geschieht doch nicht aus einem Grunde, der von prinzipieller 
Bedeutung ist; die Substanzen nämlich, die die Atmung steigern, steigern 
in ähnlichem Grade die Milchsäurebildung, die ‚Disproportion‘“ zwischen 
beiden in der zerschnittenen Muskulatur bleibt unverändert bestehen. 
Erst in späterer Zeit wird die Koppelung loser, während gleichzeitig 
die Atmung nachläßt. So wird in demselben Versuch Nr. 44, in dem 
in 1!/, Stunden 0,435 mg Sauerstoff 2,0 mg Milchsäure beseitigen, in 
den folgenden 3 Stunden von % 
0,77 mg Sauerstoff nur noch 1,3 mg 
Milchsäure entfernt. Der Quotient ?° 
ist also schon kleiner als 2, es ver- 85 
brennt mehr als die Hälfte. Diese 94 
Verhältnisse sind außer in der fol- 9; 
genden Tabelle VII auf Abb. 2 dar- 


BED 
BEP = 
gestellt, die die Daten des Ver- 7 4 
suchs 44 enthält. Die obere Linie FU Z 


. . = . . DZ 
stellt die Milchsäurebildung in 9,“ = Zr EZ Ur SR 
Wasserstoff dar, die unterste in Abb. 2. Atmung und Milchsäureschwund in 
Sauerstoff. Der Zwischenraum zwi- der zerschnittenen Muskulatur. Versuch 44 
i r Tabelle VII. + + Milchsäurebildung in H,. 
schen beiden bedeutet also den x x Milchsäurebildung in 0®;. ? Verbrannte 
Milehsäureschwund in Sauerstoff Milchsäure. ----- Anoxydativ verschwundene 
2 R Milchsäure. 
Durch die senkrechten ausge- 
zogenen Graden ist auf der unteren Kurve der verbrannte Teil, 
durch die gestrichelten Graden der anoxydativ verschwundene 
angegeben, das schraffierte Feld stellt demnach die rückverwandelte 
Milchsäure dar. 
In dem sich erholenden Muskel verwandelt sich die nicht 
verbrennende Milchsäure in Glykogen zurück, und zwar vollstän- 
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dig!). Wenn der Vorgang sich in der zerkleinerten Muskulatur mit der- 
selben Präzision abspielte, sollte ebenso eine genau äquivalente Syuthese 
des Kohlenhydrats bzw. eine entsprechend verringerte Abnahme seines 
Gehalts in den Sauerstoffmuskeln gegenüber den Wasserstoffmuskeln zur 
Beobachtung kommen. Das ist aber nicht vollständig der Fall. Zwar 
nehmen die Kohlenhydrate in Sauerstoff öfters weniger ab als in Wasser- 
stoff, die Resynthese findet also tatsächlich im gewissen Umstand statt. 
Aber es bleibt bei der Bilanzberechnung ein ‚spurlos‘ verschwundener 
Rest, der in Gegenwart von Arseniat noch etwas größer ist. Dagegen 
findet sich niemals eine die Fehlergrenze übersteigende 
Differenz der Bilanzen in der Anaerobiose: auf dem Weg von 
Kohlenhydrat zu Milchsäure gibt es offenbar keine irgendwie bestän- 
dige Zwischenstufe. Aber die Synthese unter Aufwand von Oxydations- 
energie wird wahrscheinlich auf einem anderen Weg als der Zerfall 
erfolgen, und es hat den Anschein, als ob hier nicht alle anaerob ver- 
wandelte Milchsäure die Endstufe des Kohlenhydrats wieder erreicht. 
Allerdings hat diese Betrachtung zur Voraussetzung, daß der in Reak- 
tion tretende Sauerstoff die Milchsäure völlig zu Kohlensäure verbrennt. 
In acht älteren Versuchen bei 2202) fand sich in der 1.—5. Stunde nach 
Zerschneidung ein respiratorischer Quotient von fast genau 1 (im 
Durchschnitt 1,06), in zwei neueren Versuchen unter Zusatz von Arse- 
niat ergab sich für 11/, Stunden rQ = 0,9; für 5 Stunden 0,90. Ob- 
gleich die Genauigkeit dieser Bestimmungen nach der Warburgschen 
Methode mit Bareroftmanometer nicht sehr groß ist und die Ab- 
weichung von 1 gering, könnte doch immerhin in Gegenwart 
von Arseniat die Milchsäureverbrennung nicht absolut vollständig 
sein und sich der Sauerstoff auf etwas mehr Milchsäuremoleküle ver- 
teilen, als bei der Äquivalenzbereehnung (3 Moleküle Sauerstoff ver- 
brennen 1 Molekül Milchsäure) zugrunde gelest ist, so würde also auch 
etwas Milchsäure ‚spurlos verschwinden. Andererseits aber ist es 
keineswegs ausgeschlossen, ja sogar wahrscheinlich, daß hier unter 
Umständen ein Zwischenkörper bei der Resynthese des Kohlenhydrats sich 
ansammelt. Diesen hypothetischen Körper zu isolieren, dürfte für das Ver- 
ständnis der gekoppelten Atmungsreaktion von erheblichem Interesse sein. 
In der Tabelle VII sind die hierhergehörigen Versuche zusammengestellt. 


1!) Arch. f. d. ges. Physiol. 185, 23, Tab. III. Die Zahlen dieser Tabelle 
sind gelegentlich mißverstanden ‘worden, weil in der Bilanzberechnung die 
Kohlenhydratsynthese nur etwa die Hälfte des gemessenen Milchsäureschwundes 
der Restitution ausmacht. Es ist dabei aber der gleichzeitig stattfindende 
Ruheumsatz zu berücksichtigen, durch den Kohlenhydrat verbrennt: in der Bilanz 
tritt nur die Differenz dieser beiden Vorgänge auf. Bei Durchführung der 
Rechnung ergibt sich genau die Resynthese von °/, der verschwundenen Milchsäure 
zu Zucker. Vgl. auch das Beispiel Arch. f. d. ges. Physiol. 18%, 313 (Nachtrag). 

?) Arch. f. d. ges. Physiol. 195, 35. 1919. 
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Zusammenhang von Milchsäurebildung, Kohlenhydratschwund 
und Sauerstoffverbrauch im zerkleinerten Muskel. 


A. Milchsäure. 


| Zeit vom | Milchsäure | Milch- 


| Muskel pro | 
Nr. Datum Tempe- ı Bestimmung Lösung Gas ı Zer- ' im ganzen | säure 
| ratur g | schneiden | mg % 
ey. | 00° | 5 | ae 3,72 |0,075 
eb Phosphat EIS ER A/ Var2, 0.463 
c | re (0P 1 40° 10,86 10,218 
43a | A. VIIL| 20° | eo] —_ — 10° 124 10,078 
b || | ' Phosphat BE n0f 6,5 0,405 
e|| | e Ost 10,195 
44a |22.1x. | 14° 3 = | 0 1,98 0,060 
b |) Phosphat Hz 12.457 10,8 | 0,326 
e| " O; 1h 45° 4,0 10,121 
d | EB Een 12557 22,6 0,685 
e || Kai (or 4h 55’ | 11,6. 10,353 
Daran | u | 35 _ — | 0 2,23 [0,064 
b | Phosphat HIER DR 12,7 0,363 
e|ı 2 Oylss 22787216826 0,179 
d | 0,3°%/, Arseniat H, ! 25 19,4 0,555 
e| | | | n O3 Zi 6,9 0,198 
46a | 2.X1. | 16° 6 BE FR 15 46 10,077 
b | | Phosphat | H, | 1455 | 27,6 0,460 
e || | u Os 12552 102 0,287 
d | | (0,3%, Axseniatl H, | im557 | 461 |ores 
e, | = (07 2 al 0,513 
B. Kohlenhydrate. 
mg Kohlenhydr. im ganzen % Kohlenhydrate Korr. Gesamt- 
Ne. || © Zeit — en gehalt 
| Glykogen | nied. Kohlenh. | Glykogen | nied. Kohlenh. 0% 
2a 10 25,0 | 050 | (G 0,54) 
44a 15 31,0 04 (G 1,015) 
d 4h 55’ 10,55 0,32 (G 0,345) 
e 4 55’ 12,35 0,374 (G 0,405) 
45a 20’ 31,4 Ii5z 0,898 | OTE 1,26 
b 20 260) 8,6* MED 0252 0,92 
c 2h 20,2 — Ozon = (G 0,62) 
d 28 17,0 10,2* 0,485 0,305* 0,855 
e DL 11,3 12,0% 0,323 0,34* 0,715 
46a 15 52.0 a 0,868 | 0,285 1,245 
b 552 Sek 1576 0,524 | 0,260 : 0,845 
N 37,0 14,9 0,617 0,248 0,94 
| 18,1 14,9 0,302 0,248 0,595 
e 12557 22165 14,1 0,358 0235 1. 0,8645 
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C. Sauerstoffversuche. 
Nr. g Muskel Temp. en Lösung Zeit | cmm 0, mg Q, in1g 
44c 0,3 14° Phosphat AZ 91 0,435 
e 0,3 Phosphat 4h 307 242 1,16 
45c 02.2, les Phosphat 14307 57 0,41 
e 0,2 + 0,3°/, Ars.| 15307 126 0,90 
46c 0,2 14° | Phosphat 1% 40° 47 0,34 
e 0,2 0,3°/, Ars. 11407 62 0,45 
D. Bilanzberechnung in mg pro 1 & Muskel. 
ae DIET eNS 
o® 338|889» =2,| 205 
© E Verbrauchte = 2 5 = 2 2 = z ESE 
Nr. Zeit gaB 2 @| Kohlenhydrate E55 |O32|Q |<S&8 S|ıss | 
Zusätze) 2 = (gemessen) See Saal le = 
>= 32 588 ©37=| 085 
25 |ımsv | m |s88 | 
en 307 O0, 1,43 [0,64] | [0,60] | [4] 
43b | 1%40° Hs, 3,21 
e | 15.40 OR [0,71] \ [0,67] |[8,2] 
4b | 1R30 | 9, [2,66 | 
e || 12.307 Os 0,61 0,435 0,408 5,0 
‚folgend. 
d || 3210 Hs, 359| Gb + d)6,7 6,25 —0,45 
e. || 8210 O0, 232| G(e+e)6,1 |0,765 10,72 1,75 405 | —-2,05 
45b | 1440 380 3.4 15330. 20 
c || 1840 O, 1,15 6255 0,455 | 0,425 425| 1,58 —-1,9 
d | 140° | H, (Ars.) |4,9 4.05 | 419 | +0,85 
e | 12407 | O, (Ars.) | 1,34 5,45 ‚1,00 10,94 |3,8 | 2,28 | -3,2 
6b | 140 | E, 13,83 4,0 3,83 | —0,15 
e || 12407 O3 2,10 3,05 0,43 10,40 143 ı 25 '—0,55 
d || 18407 | H,(Ars.) | 6,9 6,5 | 6.9 +04 
e | 12407 | O, (Ars.) | 4,36 6,0 | 0.57 \053 48 | 49 | 11 
Tabelle VII. CO,-Bildung in Gegenwart von Arseniat. 
Nr. Datum | g Muskel Zeit | Lösung cmm O, cmm GO, | TQ® 
| a eb Phosphat 12,5 
| Phosph. + 0,3°/, Ars. 85 81,5 0,96 
| | 
48 | 13. XI. 0,2 51 90° Phosphat 211 
| Phosph. + 0,3°/, Ars. | 214 188 | 0,88 
!) + Zuviel vorhandene, Kohlenhydrate in mg pro 1 g Muskel. — Zu wenie 


vorhandene Kohlenhydrate. 
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Kapitel V. 


Beeinflussungen von Milchsäurebildung und Sauerstoff- 
atmung. 

Außer der recht festen Koppelung zwischen Sauerstoffatmung 
und Milchsäureschwund gibt es nun noch eine andere, etwas losere 
zwischen Sauerstoffatmung und Milchsäurebildung. Das ist ver- 
ständlich, wenn wir noch einmal aus der vorigen Arbeit die beiden 
Gleichungen anführen, nach denen auf Grund unserer Feststellungen 
die Verbrennung eines Glukosemoleküls im Muskel verläuft!): 

1. Anoxydative Phase: 

> m (CH, O5)n + 3H,z0 > 5C5H 50, > 1C5H,50; + 80,H,O,. 

‘ 2. Oxydative Phase: 
0 3C.H,0, 160, > 6C0, 7 6H,0 1 ACH,.O, > 000, 
+ 108,0 + &, (GG H1oOz)n: 

Die Koppelung, die Gegenstand des vorigen Kapitels war, ist in 
der zweiten Gleichung dargestellt. Die jetzt in Rede stehende ist die 
zwischen beiden Gleichungen. Im intakten ruhenden Muskel kommt 
es ja zu keiner Milchsäureanhäufung. Mithin muß die Bildung von 
8 Molekülen Milchsäure nach Gleichung 1 unmittelbar eine Oxydation 
auslösen, von solchem Umfang, daß der Sauerstoff gerade hinreicht, 
um 2 Moleküle Milchsäure bzw. deren Kohlenhydratäquivalent zu ver- 
brennen und damit auch die restierenden sechs anderen (bzw. alle acht) 
durch Resynthese zu beseitigen. Auf diesem Zusammenhang beruht es ja, 
daß, wenn anaerob sich Milchsäure im Muskel anhäuft, beim Wieder- 
zulassen des Sauerstoffs die Atmung solange ums Mehrfache gesteigert 
wird, bis die überschüssige Milchsäure zum Verschwinden gebracht ist. 
Daß diese Koppelung zwar nicht so fest ist wie die erstbetrachtete, aber 
gleichwohl auch im zerschnittenen Muskel wirksam ist, sehen wir daraus, 
daß die Erhöhung der Bildungsgeschwindigkeit der Milchsäure auf das 
20—30fache die Atmung ebenfalls gewaltig steigert, nämlich bis aufs 
10—12fache. Bei nur grober Zerschneidung könnte vielleicht die Dif- 
fusion, selbst in einer Sauerstoffatmosphäre, nicht genügend Atmungsgas 
zur Verfügung stellen und dieses der Grund sein, daß die Oxydations- 
seschwindigkeit der Milchsäurebildung nicht voll nachkommt; bei 
feinerer Zerschneidung ist diese Erklärung nicht möglich, weil hier die 
Atmung in reinem Sauerstoff kaum größer ist als in Luft. Man kann 
nur annehmen, daß die Koppelung quantitativ nicht vollkommen ist. 
Daß sie aber qualitativ besteht, läßt sich experimentell zeigen. Wenn 
nämlich die Milchsäurebildungsgeschwindigkeit die Führung für die 

1) Arch. f. d. ges. Physiol. 185, 25. In einem etwas früher erschienenen Aufsatz 
in den „‚Naturwissenschaften“ 8, 699. 1920 sind die obigen Formeln auf */. Gly- 


kogen bezogen. Ich halte die jetzige Formulierung für die präzisere: auf 5 Glukose- 
moleküle verbrennt eines. 
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Oxydationsgröße besitzt, so muß in allen Fällen, wo die Atmung ge- 
steigert ist, dies auf Steigerung der Milchsäurebildungs- 
geschwindigkeit beruhen, in allen Fällen aber, wo die Milchsäure- 
bildungsgeschwindigkeit herabgesetzt ist, muß dies eine Herab- 
setzung der Atmungsgröße zur Folge haben. Nicht dagegen 
folgt aus dieser Beziehung, daß gesteigerte Milchsäurebildung notwendig 
Atmungssteigerung zur Folge haben muß, noch daß herabgesetzte Atmung 
nur auf herabgesetzte Säurebildung zu beziehen ist, vielmehr kann durch 
irgendwelchen Eingriff die Atmungsgröße im Sinne der Gleichung 2 ge- 
hemmt sein, während die Reaktion nach Gleichung 1 unverändert verläuft. 
Die hier vorgezeichnete Gesetzmäßigkeit hat sich bis jetzt durchweg be- 
stätigt, indem sich alle vier von der Theorie geforderten Möglichkeiten 
durch Beispiele belegen lassen, während keine Ausnahme bekanntgeworden 
ist. Ich führe hier als Übersicht an und werde diesim folgenden in weiteren 
Einzelheiten ausführen. 1. Gesteigerte Atmung mit gleichzeitig gesteigerter 
Milchsäurebildung: Wirkung von Arseniat, Coffein. 2. Herabgesetzte 
Milchsäurebildung mit herabgesetzter Atmung: Phosphatfreie Lösung; zu- 
nehmende Wasserstoffzahl, hochgradige Hemmung durch oxalsaures Salz; 
Aufhebung beider durch Extrahieren des ‚Atmungskörpers‘“ (Öoferment). 
3. Gesteigerte Milchsäurebildung und Herabsetzung der Atmung: Äthyl- 
alkoholzusatz. 4. Herabgesetzte Atmung ohne Änderung der Milch- 
säurebildung: Blausäure. Zur Ergänzung der Abhängigkeit der Atmung 
von gleichzeitiger Milchsäurebildung: Wiedererregung von beiden 
durch Zufügen von Muskelkochsaft zur extrahierten Muskulatur. 
Gerade der Umstand, daß es im zerschnittenen Muskel trotz der 
Gegenwart von Sauerstoff noch zu einer überschüssigen Bildung von 
Milchsäure kommt, befähigt uns also zu dem im intakten Muskel nicht 
direkt zu führenden Nachweis, daß die Atmung sowohl ihrer Möglichkeit 
als auch ihrer Größe nach auf eine bestimmte Bildungsgeschwindigkeit 
der Milchsäure angewiesen ist. Dabei kommt es wirklich auf eine 
Koppelung beider Vorgänge an. Denn das bloße Vorhandensein 
einer überschüssigen Menge Milchsäure ist im zerschnittenen Muskel 
nicht imstande, die Atmungsgröße noch über den normalen Wert zu 
steigern, der ja schon das 10—12fache der Ruheatmung beträgt. Zer- 
schneidet man also einen durch elektrische Einzelreizung erschöpften 
Muskel, der von vornherein etwa 0,35% Milchsäure enthält, so ist 
seine Atmung nicht größer als die eines zerschnittenen ungereizten 
Kontrollmuskels. Auch steigt die Atmung in den ersten Stunden nach 
dem Zerschneiden trotz dauernder Zunahme der Milchsäuremengenicht an. 


1. Steigerung der Milchsäurebildung durch Arseniat und Coffein. 


Alle überhaupt wirksamen Substanzen hemmen über eine gewisse 
Konzentration hinaus die Atmung. Man muß also, um ein etwa akti- 
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vierendes Wirkungsbereich zu finden, von einer hemmenden Lösung 
beginnend eine absteigende Reihe von Konzentrationen bis zur völligen 
Wirkunsslosigkeit durchprüfen. Dies habe ich bei einer Reihe von 
Stoffen ausgeführt, die Starre erregen können, oder bei denen auf Grund 
von Analogien eine Atmungssteigerung vermutet werden konnte. 
Wie schon hervorgehoben, wurde nur mit Arseniat und Coffein ein deut- 
liches und starkes positives Resultat erzielt. Darüber gibt die Tabelle VII 
‘ Auskunft. Mansieht ausihr, daß die Atmungssteigerungim Verlauf einiger 
Stunden bei höheren Konzentrationen stark, bei geringeren wenig oder gar 
nicht nachläßt. Die Lösungen wurden stets mit Natriumphosphat ver- 
dünnt, die Stammlösungen betrugen 1,6% und 4% Natriumarseniat (mit 
7 Wasser gerechnet — "/,, und %/,) und 1% Coffein (%/,,). Tem- 
peratur 14°, Atmungsmessungen meist in reiner Sauerstoffatmosphäre. 
Benutzte Muskelmenge 0,2 g. 


Tabelle IX. Steigerung der Atmung durch Arseniat und Coffein. 


Zusätze | | AULTUEER 
Nr. Datum As = Arseniat 1. Zeit 0; | 2, Zeit aecinfen] 
C = Coffein 1. Zeit | 2. Zeit 
% cmm | emm % % 
192) | 22.1x. | — 45’ | 49 | 4h45 | 224 | 
NS Sa ER 57 SO E10 
50 DR. | = 3 | ae a 
As 0,28 N 26407 | 194 | 460 | 470 
E | keit Sana 240° | 149 |+85 | +30 
24. IX. | — 12395 DE 13 
As 0,32 u 63 bh | 239 |+100| +80 
| | As 32 12 45 5 Be ei 
52 DSIIX. | — 12221239 4h3(7 | 142 
| As 0,32 ee 4430° | 280 |+120| +100 
53 TR | — 1320 | 49,5| 2530 52 


As 0,32 O3 230° | 102 |+100|) + 100 
eo. x. | — 907 | 68 2 407 97 
| As 0,32 12207168 22407 | 270 | +150| +180 

0 0,16 12072 7190 22207 152 12-08 | = 


55 BE er en 4 3n307 | 84 
| 00:09 ne 3h30° | 157 [+75 | +85 
15,.0.02 1a 60 330 | 146 |+5 | +5 

56 30. IX. ne Ne wor | 
| 002 ın 49 yh 40/7 ee | 
| C 0,6 ıı 16 2h40/ 45 I 60 | 45 


Von anderen Substanzen seien erwähnt: Antimoniatistin gleichen und höhe- 
ren molaren Konzentrationen ("/o—"/z0) ohne jede Wirkung. Natrium- 
arsenit hemmt in "/,, Lösung fast komplett, in "/goog 50%, in "/goo 30%. Gly- 


1) 0,3 g Muskeln. 


! 
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kocholsaures Natrium hemmt in "/,oo Lösung fast komplett, in "/jooo nicht 
mehr. Rhodansaures Natrium hemmt in "/,,; 40%, in "/150 nicht mehr. Di- 
methylamin hemmt in ”/,, 75%; "/aoo wirkungslos. Nicotin hemmt "/,, 25%; 
"so 19%, darunter wirkungslos. Guanidin hemmt ”/,, 25%; "/.; 10%, ruft 
um "/soo gelegentlich eine geringe Atmungssteigerung von 10—15% hervor. 
Strychnin hemmt "”/s 50%; "/soo fast wirkungslos. Veratrin hemmt sehr 
schwach in "/s,., Lösung und ruft in "/jooo gelegentlich geringe Atmungssteigerung 
von etwa 15% hervor. 

Die Steigerung der. Milchsäurebildung durch Coffein und Arseniat 
beträgt in den atmungsaktivierenden Konzentrationen 60—100%, 
also etwa ebensoviel wie die der Atmung. Die Wirkung des Arseniats 
ist ähnlich wie bei der Atmung recht anhaltend, daher wird das ge- 
samte präformierte Kohlenhydrat sehr viel rascher total zersetzt als 
sonst (Vgl. Versuch Nr. 57, 59). Dagegen scheint der Einfluß des Cof- 
feins weniger nachhaltig zu sein und in längerer Zeit in Hemmung um- 
zuschlagen (vgl. Versuch Nr. 59). Die Wirkungsweise beider Substanzen 
ist wohl auch nicht dieselbe. Coffein ist eine ausgesprochene ‚‚Starre- 
substanz“. Aber im Unterschied von den anderen von mir geprüften 
Contractursubstanzen, die die Atmung des zerschnittenen Muskels 
nicht steigern, hat sie die Eigenschaft, den Erholungsvorgang im Muskel 
nicht zu hemmen. Daher zeigt der intakte Muskel das gleiche 
Bild. Es häuft sich im ruhenden Muskel unter Coffein Milchsäure in 
erheblichen Mengen an und gleichzeitig steigt die Oxydationsgröße 
enorm (vgl. Kapitel VII). Da der Untersuchung dieser Starresubstanzen 
eine besondere Arbeit gewidmet werden soll, seien weitere Erörterungen 
hier unterlassen. 

In der folgenden Tabelle X sind noch einige Beispiele für den Einfluß von 
Arseniat und Coffein auf die Milchsäurebildung in verschiedenen Zeiten angeführt. 


Vergleiche auch dazu Vers. 45, Tab. VII, bei dem die Steigerung durch Arseniat 
60%, und den Vers. 46, wo die Steigerung 80% in 2 Stunden beträgt. 


Tabelle X. Steigerung der Milchsäurebildung durch Arseniat und Üoffein. 


5 | Kohlen- 
| = | Mus- | AGB Milchsäure | hydrat- Zunahme der 
Nr. |, Datum 3 | keln | Zusätze a | gehalt Milchsäurebildung 
| = | schnei- 
3 dung 0/ (kor) 9 
eu See SER ce | | % 
57 28. VIE. 120° 5 — 10° | 1,87 [0,075| G 0,54 | 
| — 12.407 23,.2 10,463 | 
| | 0,3°%/. Ars. | 12.407 |30,5 10,61 | fast Totalumsatz 
Ss nae as — 1521 50100617010: 
| | E 6h 45’ 132,5 10,985 | 
| | iM 0 re OA rd ae, Totalumsatz 
er 192% Coft. | 6% 457|31,0 0,935 | REED 
59a are a2 0 2 1077) 1,45) 0,066) 
| | — 1 40’ | 6,65 0,302) | ni 
a | 0,4%, Axs. | 1040°|11,5 |0,523 95 
b | 0,13°/,Coff.| 18.40’ 13,8 |0,627| | 140 
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Wie aber ist die Arseniatwirkung zu erklären? 0,3% Arseniat 
ruft keine Spur einer Contractur des intakten Muskels hervor und 
steigert seine Atmung in den ersten Stunden nicht. Erst allmählich 
steigt diese langsam an. Dies kommt wohl in erster Linie daher, daß 
Arseniat nur sehr langsam in die intakten Fasern eindringt. Jedenfalls 
finden sich keine Anhaltspunkte dafür, daß das arsensaure Salz’ „er- 
regend“ wirkt und auf dem Umweg über den Reizvorgang zur Milch- 
- säurebiidung Anlaß gibt. Wenn wir aber die wahrscheinliche Annahme 
machen, daß das Arseniat unmittelbar die Bildungsgeschwindigkeit 
der Milchsäure erhöht und dadurch die Atmungssteigerung auslöst, 
so haben wir eine erstaunlich weitgehende Analogie vor uns mit dem 
Verhalten derselben Substanz gegenüber der Gärung im Hefepreßsaft, 
die zu den bisher von mir gefundenen Beziehungen zwischen der Muskel- 
atmung und der Hefegärung eine weitere hinzufügt. Denn in 
der gleichen Konzentration steigert das Arseniat enorm die Gärung 
ım Hefeextrakt in der zweiten Periode, wo sie von der Wirksamkeit 
der Hexosephosphatase, nämlich der Zersetzungsgeschwindigkeit der 
Hexosephosphorsäure abhängt; und es läßt sich direkt nachweisen, 
daß eben die Freisetzung des Phosphats die Ursache der Steigerung 
ist!). Bisher haben sich keine Substanzen von einer ähnlichen Wirkung 
gefunden, denn alle sonstigen Gärungsaktivatoren, wie die Aldehyde, 
wirken nur bei Überschuß von freiem Phosphat?2). Harden und Young 
vermuten, daß neben einer Stimulierung der Hexosephosphatase auch eine 
schwächere der Glykogenase (Diastase) vorliegt; doch ist ein direkter Ein- 
fluß auf diese nicht erwiesen. Im Muskel spielt sie offenbar keine Rolle, die 
niederen Kohlenhydrate werden durch Arseniat nicht merklich vermehrt 

Nehmen wir mit Embden an, daß eine der Hexosephosphorsäure 
nahestehende Verbindung die unmittelbare Vorstufe der Milchsäure 
im Muskel ist, so sind die Wirkungen des Arseniats in beiden Fällen 
vollständig analog. Nämlich beidemal wird die Zersetzungsgeschwin- 
digkeit des Phosphorsäureesters gesteigert, was dann, allerdings auf 
verschiedene Weise, zu einer Erhöhung der Gärungs- und Atmungs- 
geschwindigkeit führt. Im einzelnen ist der Vorgang allerdings noch 
dunkel. Die Milchsäurebildung aus zugesetzter Hexosephosphorsäure 
und aus Glykogen wird durch Arseniat nicht vermehrt, (vgl. Versuch 
35, 36, 41), auch wird die Atmung des wasserextrahierten Muskels, 
die durch Zugabe von Muskelkochsaft wieder erregt ist, durch Arseniat 
nicht mehr gesteigert, sondern sogar gehemmt. Einen ähnlichen hem- 
menden, jedenfalls nicht fördernden Einfluß hat das Arseniat auch auf 
die Oxydation von Fumarsäure, Glycerinphosphorsäure, Hexosephos- 


t) Siehe Harden und Young, Proc. Roy. Soc. 83, 456, ferner OÖ. Meyer- 
hof, Zeitschr. f. physiol. Chemie 102, 85. 1918. 
®) Vgl. Harden und Henley, Biochem. Journ. 14, 642. 1920. 
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phorsäure in der extrahierten Muskulatur. Dagegen wird die Oxyda- 
tion der Bernsteinsäure deutlich, wenn auch nur geringfügig, um 15%, 
vermehrt und in gleichem Umfang auch die Atmung zerriebener Frosch- 
leber. Dies letztere ließe sich z. B. gut unserer Hypothese einfügen, 
wenn man etwa annimmt, daß ein Teil der Leberatmung mit dem 
Atmungsmechanismus im Muskel zu identifizieren ist. Schwerer ist 
die Stimulierung der Bernsteinsäureoxydation zu verstehen, doch 
erscheinen weitere Spekulationen unnützlich. Im folgenden gebe ich 
einige Beispiele für diese stimulierende Wirkung des Arseniats, während 
ich auf -die Wiedergabe der nicht oder negativ beeinflußten Oxydations- 
vorgänge verzichte (Tabelle X). Harden und :Young fanden, daß 
Arsenit' eine ähnliche, wenn auch wesentlich schwächere Stimulierung 
der Gärung hervorruft. Da Arsenige Säure ein Atmungsgift ist, ist es 
nicht erstaunlich, daß ein solcher Einfluß hier nicht beobachtet wird 
(vgl. oben). Das dem Arseniat nahestehende Antimoniat ist sowohl 
auf die Gärung wie die Muskelatmung wirkungslos (vgl. oben). 


Tabelle XT. 
Finfluß von Arseniat auf die Bernsteinsäureoxydation und die Leberatmung. 


Datum Se Zubereitung Zusätze zur n Suass- 
A stimmg, des Organs | Phosphatlösung Ze &% une 
1920 g £ ve2| Ei cmm > 
60 125. IX.| 0,55 | 4x extr. Musk. _ 1h 4 
0,55 Muskelkochsaft . . . 39 
0,35 M/ 0. Bernstein-Na . - 73 
0,35 m /o Bernstein-Na 
SEO 3 RAS) De: sl 712 
61 129. IX.| 0,5 4% extr. — 32 u 
0,5 Muskelkochsaft . . . 115 
0,25 m/„ Bernstein-Na. . 179 
0,25 m/s Bernstein-Na 
OB RÄT 190 6 
62 |29. IX.| 0,5 |3x- (schwach) extr. — 32307 262 
0,5 Muskelkochsaft . . - 83 
0,25 ın/„ Bernstein-Na. . 209 
0,25 m/jo. Bernstein-Na 
0,15%) As Pure 206 
0,25 m/s Bernstein-Na 
i OB LAS 2. 238 | 14 
SIR | (OD 4X extr. — 2 
0,25 m/s Bernstein-Na. . 95 
0,25 m/s Bernstein-Na 
EINS AS a ee 
64 25. X. 0,3 | Leber zerschnitten — 1 30°| 80 
0,3 alba As „Ser 1307| 97°) 14 
0,3 OS ASEIRED EHE 14307) 80) 
65 |26.X. | 0,3 | Leber zerschnitten — 12500 una 
RN AS Mr Ar 99: 215 
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2. Herabsetzung von Milchsäurebildung und Atmung. 


Wenn wir hier von dem schon früher behandelten Milieueinfluß und 
der Wirkung schwach saurer Reaktion absehen und nur den Vorgang 
in zweibasischer Phosphatlösung betrachten, so ist mir bisher nur ein 
einziger Stoff begegnet, der unvermutet eine starke Hemmung der 
. Milchsäurebildung hervorruft, nämlich oxalsaures Natrium. In %/a, - 
Lösung (0,67%) wird die Milchsäurebildung fast komplett, gut 90%, 
gehemmt. Es fand sich dementsprechend eine starke, wenn auch 
nicht ganz so große Atmungshemmung (die schwächere Hemmung 
rührt hier vielleicht davon her, daß die Atmung bei 14°, die Milch- 
säurebildung bei 21° geprüft wurde). Die caleiumfällende Wirkung 
der Oxalsäure kommt für die Erklärung nicht in Frage, da umgekehrt 
Calcium die Atmung stark hemmt. Die Wirkung der Oxalsäure hat 
auch aus versuchstechnischen Gründen ein Interesse, weil meist das 
Natriumhexosephosphat durch Umsetzung des käuflichen Calcium- 
"salzes (Candiolin) mit Natriumoxalat gewonnen wurde. Indes wurde 
der Verdacht, daß bei der Umsetzung eine gewisse Menge gelösten 
Natriumoxalats zurückbleiben könnte und dies das negative Resultat 
des Hexosephosphorsäurezusatzes für die Bildungsgeschwindigkeit der 
Milchsäure erklären könnte, nicht bestätigt. Wurde das Calciumsalz 
(weniger vollständig) mit Natriumphosphat umgesetzt, so war das 
Resultat kein besseres (Versuche vgl. Tabelle XII). 


3. Gegensinniges Verhalten von Atmung und Milchsäurebildung. 


Wenn die Milchsäurebildung der ‚‚Schrittmacher‘‘ der Atmung ist, 
‚so kann sich zwar der Fall nicht ereignen, daß die erstere gehemmt 
ist ohne Hemmung der letzteren, und ebensowenig, daß diese gesteigert 
ist ohne gleichzeitige Steigerung der ersteren, wohl aber, daß die Ver- 
zahnung unterbrochen wird und daher eine Atmungshemmung. ohne 
Beeinflussung, eventuell auch mit Steigerung der Milchsäurebildung, 
möglich ist. Dies ist nun schon bekanntlich bei der Blausäure der Fall, 
die die Atmung (in etwa "/yyno KCN) 75—80% hemmt, die Milch- 
säurebildung aber nur im Laufe von Stunden ein wenig abschwächt. 
Weniger war von vornherein anzunehmen, daß auch die oberflächen- 
aktiven Substanzen sich ähnlich verhalten; soweit festgestellt, steigern 
sie sogar die Milchsäurebildung nicht unerheblich, während sie die 
Atmung gleichzeitig hemmen. Bisher wurde von mir nur Äthylalkohol 
näher geprüft. Die Milchsäurebildung in 3,5—7% iger Lösung wird 
um 30—40°%, gesteigert, die Atmung in derselben Konzentration um 
30—50%, gehemmt. Übrigens wirkt Äthylalkohol als permeierende 
Substanz auf den intakten Muskel ähnlich (vgl. Kapitel VII). 
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Tabelle XII. Wirkung von Natriumoxalat und Äthylalkohol. 
a) Milchsäurebildung. 


Nr. | Datum Er Er ir | Zusatz | Es - ME ne 
1020  |u® 2 | am | me | % % 
66 Bee 22 — 15 1,0 | 0,0455 | 
| — 4h15 | 16,8 | 0,765 
| | mp0 Oxalat | ARı5 | 21 | 0,0951 —94 
67 EEE BO BR 15 2,21| 0,074 
| | — a | De 
| | | 2. Oxalat 12 30’ 32 0,107 —91 
5a as — 207 3,74| 0,083 
| | - 1240’ | 16,1 | 0,358 
| “N 70/, Alkohol | 1640 | 21,4 | 0,475 | +43 
69 | IC 1320221 — 10 1,45 | 0,066 
| | | _ 1140’ | 6,65| 0,302 
Ä | 3,5%, Alkohol | 18407 | 8,10) 0,370 | +29 
| | 7°/, Alkohol 122707 28330372 
b) Sauerstoffatmune. 
Nr. tun Nam, nn Zusätze Zeit = Hem- 
1920 ° g | | emm ZIUnE 
002 ala ax A 00 = 13 507 83 
| — 5h920° | 211 
| | mg Oxalat 18 50° 32 — 60 
“ BER | 20 Oxalat 022.001 05800 
a RN = 1h5/ 30 
| m/s, Oxalat a |‘ 
72) Bs0an TE 09) — ih 32 
| 3,8°/, Äthylalkohol 1a 21 | -35 
| | | | 7,7°/, Äthylalkohol ıh Ion 50 


Kapitel VI. 


Die Stoffwechselvorgänge in der wasserextrahierten 
Muskulatur. 

Früher wurde von mir gezeigt, daß die Atmung des Muskels durch 
Extraktion mit destilliertem Wasser auf Null sinkt, durch Zugabe 
von Muskelkochsaft aber im beträchtlichen Umfang regeneriert werden 
kann. Im Muskelextrakt ließ sich eine kochbeständige dialysable 
Substanz nachweisen, die ich als Atmungskörper bezeichnete und die 
mit dem Koferment der alkoholischen Gärung ganz oder teilweise 
identisch war. Der Muskelkochsaft konnte daher das Koferment des 
Hefeextraktes ersetzen, wenn es durch Ultrafiltration ausgewaschen war. 
Die durch Muskelkochsaft wiedererregte Atmung unterschied sich, 
abgesehen von ihrer geringeren Größe nicht wesentlich von der ur- 
sprünglichen. Allerdings war der respiratorische Quotient nur etwa 
0,7. Dies wurde damals schon so gedeutet, daß zwar ebenfalls Milch- 
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säure verbrennt, aber zum Teil nicht vollständig. Das Verhalten der 
Milchsäurebildung entsprach nun vollständig den Erwartungen: 
Dureh Wasserextraktion wurde sie aufgehoben, durch 
Zufügsung von Muskelkochsaft wieder in Gang gesetzt. Die 
Aufhebung in der extrahierten Muskulatur rührt nicht daher, daß die 
umsetzbareren Kohlenhydrate ausgewaschen sind. Wenn man‘ auf 
Grund der Überlegung, daß das in der Muskelfaser zurückgebliebene 
Glykogen möglicherweise in Abwesenheit niederer Kohlenhydrate 
zur Milchsäurebildung unfähig ist, Glucose oder Hexosephosphorsäure 
hinzufügt, so wird auch jetzt keine Milchsäure gebildet, obgleich doch 
zugesetzter Zucker, wie oben gezeigt wurde, im nichtextrahierten 
Muskel dazu befähigt ist. Auf Grund der oben vertretenen These ist 
anzunehmen, daß auch hier wieder die Milchsäurebildung die Oxy- 
dation hervorruft; aber nicht schon vorhandene Milchsäure. Denn 
bei Zufügung dieser zum völlig extrahierten Muskel wird die Atmung 
nicht aktiviert. In der folgenden Tabelle XIII sind zwei derartige Ver- 
suche angeführt. Die Muskulatur wurde 4mal mit je 800 ccm destil- 
liertem Wasser während einer Stunde ausgewaschen. 
Tabelle XIII. Milchsäurebildung im wasserextrahierten Mittel. 


Milchsäure 
a zer Muners. zuiee | ,2m, Mina] eisen 
= RE mg RR 
Zee 15° | 28 |  NaHPO, 0 0,50 
| NaHPO, ge 0,58 0,002 
S8cem Muskelkoch- 0 10,3 
| ‚saft + 2 Naphosph. 
| \8cem Muskelkoch- A203 0,21 
| | | 'saft+ 2 Naphosph. | 
ZB RI \,14° |. .4,0 |... Naphosph.....|.%0 0,43 
'  Naphosph. | 61507 1,37 0,024 
| | + 0,8°/, Glucose | 650’ 0,75 0,013 
| | | + 0,8%/, Hexose- | 64507 | 1,58 0,029 
| | phosphat | 


Aus Versuch 73 geht hervor, daß die wiedererreste Milchsäurebildung 
etwa 0,05% pro Stunde, d. h. ungefähr !/, der ursprünglichen beträgt. 
Die wiedererregte Atmungsgröße in diesem Fall war 76 cmm 0, prolg 
und 1 Stunde statt normal 200—250 cmm, also ebenfalls etwa 1/,. 


Kapitel VI. 
Über die chemischen Vorgänge im intakten Muskel. 


Durch die an der zerkleinerten Muskulatur erhobenen Befunde 
empfangen auch die Vorgänge am intakten Organ in verschiedenen 
Punkten ein schärferes Licht. Die Wirkungsweise der Contractur- 


1) Umgerechnet auf das Gewicht der nichtextrahierten Muskulatur. 
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substanzen soll später ausführlich behandelt werden!). Wie schon in 
der Einleitung hervorgehoben, ist die Wirkung der Stoffe auf den in- 
takten Muskel, soweit bisher festgestellt wurde, im Prinzip die gleiche 
wie auf den zerschnittenen, und die Abweichungen im einzelnen gut 
erklärbar. Arseniat dringt wahrscheinlich nur langsam ein und steigert die 
Atmung nur allmählich. Andererseits steigert Coffein auch hier enorm die 
Milchsäurebildung wie die Atmung, Äthylalkohol steigert die Milchsäure- 
bildungschwach und setzt, in geeigneter Anordnung, die Atmung herab. 

Wenn wir einen intakten Gastrocnemius in blausäurehaltige Ringer- 
lösung einlegen, wird ja nur sehr langsam Milchsäure in ihm gebildet. 
Die stündliche anaerobe Produktion beträgt, wie schon früher bemerkt, 
pro 1 Stunde bei 14° etwa 0,0065%, bei 22° 0,017%. Dementsprechend 
finden wir nach einer Stunde eine Milchsäuremenge, die sich vom 
Anfangsgehalt kaum unterscheidet: z. B. Vers. 75 (27. X.) Gastrocne- 
mius von 1,25 Gewicht etwa 1 Stunde in blausäurehaltiger Ringer- 
lösung bei Zimmertemperatur (16°) gibt 

0,225 mg Milchs. = 0,018%; 
dagegen Vers. 76 (16. X.) zwei Gastrocnemien zusammen 0,75 g, 
1 Stunde 30 Minuten bei 14° in 5,6%, Äthylalkohol-Ringerlösung: 

0,34 mg Milchs. = 0,045%; 
Vers. 77 (27. XII) ein Gastrocnemius von 0,8g für 50 Minuten bei 
19° in 7,5%, Äthylalkohol-Ringerlösung: 

0,74 mg — 0,093 %- 

Viel stärker ist die Coffeinwirkung. Vers. 78 (16. X). sei Gastro- 
enemien, zusammen 0,65 g, 1% 30’ bei 14° in 0,135% Coffein-Ringerlösung: 

1,53 mg = 0,236% Milchs. 
Ebenso steigt unter Coffeineinfluß infolge der Milchsäureproduktion 
die Atmung enorm an; z. B. (Vers. 79) zwei Sartorien von je 0,2358. 
a) Sartorius in Ringer verbraucht bei 14° in 3 Stunden 19 cmm Sauer- 
stoff; b) in Coffein-Ringer 152 cmm Sauerstoff. Diese Steigerung aufs 
Sfache ist also noch beträchtlicher wie im zerschnittenen Muskel. Sie 
ist augenscheinlich nicht nur durch die Anhäufung der Milchsäure 
wie bei anaerober elektrischer Ermüdung bedingt, sondern obendrein 
noch durch Steigerung der ganzen gekoppelten Atmungsreaktion. Dies 
seht daraus hervor, daß, wenn wir von zwei Sartorien einen maximal 
ermüden, den anderen aber in Coffein-Ringerlösung legen, die Atmungs- 
sröße dieses letzteren gut doppelt so groß ist, wie die des andern, obgleich 
schon im ermüdeten Muskeln die volle Atmungssteigerung durch Milch- 
säureanhäufung in Erscheinung tritt. Z. B. Vers. 80, 2 Sartorien je 
0,15g a) 15 Min. durch maximale Einzelinduktionsschläge ermüdet, 


!) Die mechanischen Vorgänge hierbei sind in letzter Zeit von Bethe und 
seinen Schülern studiert worden, vgl. Berichte über die ges. Physiologie. Bd. III. 
Nachtrag zum Physiologenkongreßbericht. 
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in Ringer verbraucht in 130’, 27 cmm Sauerstoff oder auf 1g und 
1 Stunde 120 cmm Sauerstoff; b) unermüdet in 0,135% Coffein-Ringer- 
lösung in 1h30’, 59 cmm Sauerstoff =1 Stunde, 1g 262 cmm. 

Andererseits steigert nun auch 7 proz. Alkoholdie Atmung desintakten 
ruhenden Sartorius um etwa30% , z.B. (Vers. 81) 0,35 g Sartorius in Rin- 
ger in 3" 15’, 20 cmm Sauerstoff, in 7 proz. Alkohol-Ringerlösung 27 cmm 
- Sauerstoff. Aber auch dies ist das Ergebnis zweier Faktoren: Anhäufung 
von Milchsäure, wodurch die Atmungssteigerung ausgelöst wird, Herab- 
setzung dieser gesteigerten Atmung durch Alkohol. Das geht daraus her- 
vor,daß, wenn wir vonzwei elektrisch ermüdeten Muskeln deneinenin Alko- 
holeinlegen, die Atmungssteigerung verschwindet, und bei genügend star- 
ker Reizung bis zum Ermüdungsmaximum einer Hemmung Platz macht. 

Z. B. (Vers. 82) 2 Gastrocnemjen, je 0,42 g, 20 Min. durch Einzel- 
induktionsschläge ermüdet. In 2 Stunden a) in Ringer 48 cemm Sauer- 
stoff, b) in Ringer + 7,5%, Äthylalkohol 39 cemm Sauerstoff. 

Die gleiche Herabsetzung findet man auch, wenn man zwei ruhende 
Muskeln in Coffein-Ringerlösung einlegt und zu der einen Alkohol 
hinzufügt. Z. B. (Vers. 83) 2 Sartorien, je 0,18g in 1 Stunde: a) in 
Coffein-Ringerlösung 62 cmm Sauerstoff, b) in Coffein-Ringerlösung 
mit 7% Alkohol 45 cmm Sauerstoff. 

In den Fällen also, wo wir auch in der Kontrolle eine Milchsäure- 
bildung hervorrufen, hemmt Äthylalkohol die Atmung um 20-309, 
während sich die Atmungssteigerung am ruhenden Muskel aus dem 
gegensinnigen Verhalten der beiden Prozesse Milchsäurebildung und 
Milchsäureoxydation ergibt. Vielleicht erklärt dies Verhalten auch die 
Atmungssteigerung, die Narkotica beimanchen anderen Objekten hervor- 
. rufen, z. B. an chlorophyllhaltigen Pflanzen, bei denen nach Warburg 
in niederen Konzentrationen die Oxydationen gesteigert werden!). 

Es besteht eine gewisse Verwandschaft zwischen der Wirkung 
a) des elektrischen Reizes, b) von Üoffein, c) der Zerschneidung des 
Muskels, insofern als in allen drei Fällen die Milchsäurebildung ent- 
fesselt wird und dies eine Steigerung der Atmung zur Folge hat, die unter 
optimalen Verhältnissen etwa das 12fache der Ruheatmung beträgt. 
(Über die Größe der Atmungssteigerung durch die elektrische Reizung 
vergleiche das Folgende.) Man kann sich fragen, ob nicht letzten Endes 
hier der gleiche Faktor für die Milchsäurebildung verantwortlich ist; 
vielleicht ist dies die Eröffnung von Reaktionskammern. Durch die 
Erregung wird, wie verschiedentlich gezeigt wurde, die Permeabilität 
erhöht, so fand z. B. Embden einen gesteigerten Austritt von Phosphor- 
säure aus gereizten Muskeln2). Die permeierenden Substanzen wirken 


1) Biochem. Zeitschr. 100, 230. 1920. 
?) Verhandlungen des deutschen Physiologenkongresses. Hamburg 1920. 
Berichte über die ges. Physiologie. Bd. II. 


192 O. Meyerhof: 


aber wohl ähnlich; die oberflächenaktiven tun dies jedenfalls in höheren 
Konzentrationen, und diese sind es, die starke Milchsäurebildung her- 
vorrufen. Wenn es hier nicht zu einer entsprechenden Atmungs- 
steigerung kommt, so offenbar deshalb, weil sich die unmittelbare 
Atmungshemmung dazwischen schiebt. Endlich bei der Zerschneidung 
hätten wir eine mechanische Eröffnung der Reaktionskammern. 
Hinsichtlich der Verknüpfung von Atmung und Milchsäureumsatz ° 
drängen sich auf Grund der Feststellungen am zerschnittenen Muskel 
zwei Fragen für den Erholungsvorgang des intakten Organs auf. Die 
eine betrifft das absolute Verhältnis von Sauerstoff: Milchsäure, die 
andere die Geschwindigkeit der durch die Milchsäureanhäufung aus- 
gelösten Oxydation. Es fiel oben auf, daß das Verhältnis der zum Ver- 
schwinden gebrachten Milchsäure zur oxydierten zwar stets in der Nähe 
von 4 lag, aber öfter auch noch etwas größer war. Bei der Unmöglich- 
keit, die Genauigkeit der Methode über ein gewisses Maß zu erhöhen, 
ist der Entscheid schwierig, ob im Idealfall die Beziehung genau stöchio- 
metrisch ist und alle Abweichungen auf Bestimmungsfehler oder auch 
Komplikationen (nicht vollständiger Oxydation der Milchsäure zu 
Kohlensäure und dergleichen) zurückzuführen sind. Am intakten 
Muskel hatte sich ein Quotient zwischen 3 und 4 ergeben. Aber es 
erschien von vornherein nicht zweifelhaft!), daß das wahre Verhältnis 
bei 4 gelegen sein müßte und die Verkleinerung des Wertes auf eine 
„Luxuskonsumption“ von Sauerstoff, bedingt durch allerhand schä- 
disende Nebenfaktoren, zu beziehen war. Ich legte mir die Frage vor, 
ob man vielleicht einen höheren Wert als 4 erhalten könnte, wenn man 
den Muskel nicht total bis zur Erschöpfung reizt und damit ungünstige 
Erholungsbedingungen schafft, sondern nur etwa biszu halber Ermüdung. 
Das Ergebnis ist für die Funktion der Muskelmaschine von besonderem 
Interesse, weil der Quotient nichts anderes. bedeutet, wie den ‚Nutz- 
effekten‘‘ des Erholungsvorganges und zum Ausdruck bringt, wie die 
Energie sich bei der Muskelarbeit auf die Tätigkeits- und Erholungsphase 
verteilt. Wenn wir als Durchschnittswert für die tetanische Kontrak- 
tion mit der Bildung von 400 g cal pro 1g Milchsäure in der anaeroben 
Kontraktionsphase rechnen (cQ = 400)2), so müssen bei der Weg- 
schaffung dieser Milchsäure durch !/, des zur Oxydation benötigten 
Sauerstoffs, d. h. durch 0,266 g O, 530 cal auftreten, weil bei der Kohlen- 
hydratverbrennung pro 19 Sauerstoff 3500 cal entstehen, für 0,266 g 
mithin 930 cal, und hiervon die 400 cal der Tätigkeitsphase abzu- 
ziehen sind. Besteht aber das Verhältnis 400 : 530 cal für Tätigkeit: 
Erholung, so werden im Erholungsvorgang nur 57% der thermo- 
1) Arch. f. d. ges. Physiol. 183, 300, Anmerkung. 


-2) Die Zahlen Arch. f. d. ges. Physiol. 183, 266 sind bei dem etwas geänderten 
Korrekturfaktor für die Milchsäurebestimmung um 4% zu verkleinern. 
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chemischen Wärme erzeugt, er arbeitet mit einem ‚„‚Wirkungsgrad‘‘ von 
43%. Könnte das Verhältnis Milchsäure : Sauerstoff sich bis zu 5 ver- 
schieben, so würde unter gleichen Umständen, wenn bei der Tätigkeit 
400 cal aufgetreten sind, in der Erholung nur 0,231 g Sauerstoff benötigt 
und dementsprechend nur 350 cal auftreten. Das Energieverhältnis 
von Tätigkeits- zur Erholungsphase wäre 53 :47. Die Erholung ar- 
beitete mit 53%, Nutzeffekt. Wenn man nun auch ganz kurze Reizungen 
wegen der zu geringen Milchsäurebildung nicht verwenden kann, so 
ergaben doch zwei neuere möglichst sorgfältig ausgeführte Versuche 
an frischen Herbstfröschen, die sich besonders gut erholen, in Über- 
einstimmung mit früher, daß der Quotient bei halber Ermüdung nicht 
größer ist wie bei vollständiger, sondern beide Male dicht bei 4 liegt. 
Siehe Tabelle 14. Hier ist sogar zufällig der Quotient bei halber Er- 
müdung (0,146%, Milchsäure) etwas kleiner wie bei maximaler Er- 
schöpfung durch Einzelreize (0,346%, Milchs.) 


Tabelle XIV. Milchsäureschwund und Sauerstoffverbrauch bei der Erholung. 
a) Milchsäurebestimmungen: 


Vorher Nachher pro le 
= Datum Reizdauer |Gewicht Milchsäure Milchsäure Ent 
n und Art |Gastroc. 5 - ge- 
| im ganzen prolg im ganzen | pro 1 g|schwunden 
1920 | mg mg | mg mg 
84 | 20. IX. 25’ Einz. 0,8 2,84 3,54 0,06 0,08 3.46 
) R) 
| | 1500 Schläge 


ee HT. | 1412| 1,2) 154 | 50,09 51.008; 1,46 
b) Sauerstoffmessungen : 


I 


| | Ungefähre Ruheverbrauch | 0, Mehr- | „02 4 | Q. Milch- 
Dauer 3 | = - Erholung 5 
u \ Zeit der x aus Endzeit verbrauch säure ver- 
Nr. | des O, | I gesamt pro 1 Std k ll prol lie h er 
| Versuchs | MUNBS- | 3 a1.) Muskel °° Sr ee 
| Kakeıgerung ı emm Jim ganzen | pro lg cmm mg ozydiert 
Ber | 20% | 898 | 146 | 182] 2091 | 085 |. 42 
85 || 258 int 70 16,8 15,0 334 0.426 > 


Andererseits muß sich aber die Energieverteilung bei verschie- 
denen Temperaturen ändern, falls sich das sehr wahrscheinliche Resultat 
der früheren Arbeit bestätigt, daß der Wärmewert der anaeroben 
Milchsäurebildung beim Tetanus zwischen 22° ünd 7° von 390 auf 
470 cal (neu berechnet: 375—450 cal) steigt. Rechnen wir mit dem Wert 
von 450 cal bei 7°, so wäre bei dem Quotient 4 für Milchsäure: Sauer- 
stoff die Energieverteilung nicht 57 :43 sondern 52:48. Bei noch 
tieferer Temperatur würde also der Nutzeffekt der Erholung 50%, er- 
reichen oder überschreiten. Die Größe des Wirkungsgrades der Er- 
holungsoxydation bestimmt ja gleichzeitig den maximal möglichen 
Nutzeffekten der Muskelmaschine. Dieser kann also niemals über 


t) Korrektur für die ersten 20 Minuten vor Beginn der Messung. 
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40—50%, steigen, selbst in dem Fall, daß die gesamte freiwerdende 
Energie der Kontraktionsphase in Arbeit verwandelt würde. (Daß die 
Arbeit hier größer sein könnte als die Gesamtenergie, der Muskel sich 
also bei der Betätigung abkühlte, brauchen wir nichtin.Betracht zu ziehen). 

Eine davon ganz unabhängige Frage betrifft die Geschwindigkeit, 
mit der die Erholungsoxydation im Muskel verläuft. Bei 20° und bei 
14° dauert es etwa 10—15 Stunden, bis im tetanisch ermüdeten Muskel 
0,2%, etwa 20 Stunden, bis nach Ermüdung durch Einzelreize 0,35% 
Milchsäure geschwunden sind; und bei 7° verläuft, wie früher dargelegt, 
dieser Vorgang kaum langsamer. In einigen weiteren Versuchen habe 
ich den Erholungsvorgang bei 0° untersucht. Dabei tritt nun eine 
bedeutende Verlangsamung ein, ohne daß, wie es nach den wenigen 
normal verlaufenen Versuchen scheint, die Menge des Erholungssauer- 
stoffs sich ändert (z. B. Vers. 86 (8. X.) Gastrocnemius je 0,5g. Erho- 
lungszeit nach tetanischer Ermüdung bei 0° 30 Stunden, bei 14° zwischen 
12 und 20 Stunden, in beiden Fällen 0,5 mg Erholungssauerstoff pro 
1 g Muskel verbraucht). Die Ruheatmung zeigt aber ein ganz anderes 
Verhalten, nämlich einen regelmäßigen Temperaturkoeffizienten. Pro 
lg Muskel beträgt der Ruheverbrauch bei 0° 4—-5cmm Sauerstoff, 
bei 7,5° S—-1l0 emm, bei 14° 15—20, bei 22° 30—45 cmm, pro 7° ver- 
doppelt sich also die Atmungsgröße. Schon dies Verhalten ließ den 
Verdacht aufkommen, daß der Erholungsvorgang bei den höheren 
Temperaturen nicht mit seiner eigentlichen Reaktionsgeschwindigkeit 
verlief, sondern durch Diffusionsschwierigkeiten verzögert wurde; 
und andere Umstände bestätigten diesen Verdacht. Carvallo und 
Weiss!) haben bei Gelegenheit der Untersuchung des Einflusses ver- 
schiedener Temperaturen auf die Ermüdbarkeit von. Froschgastro- 
enemien festgestellt, daß ein normal durchbluteter Gastrocnemius bei 
20° praktisch nicht ermüdet, wenn er alle 6 Sek. eine annähernd maxi- 
male isotonische Einzelzuckung macht. Da unter diesen Umständen 
eine Fortspülung der gebildeten Milchsäure kaum in Betracht kommt, 
' muß hier in 6 Sek. die durch die Einzelzuckung gebildete Milchsäure 
gerade verbrennen können. Auf Grund der früher mitgeteilten Zahlen 2) 
läßt sich berechnen, daß ein Gastrocnemius von etwa 19 Gewicht 
und 30 mm Länge bei einer nicht ganz maximalen isometrischen Einzel- 
zuckung von 200—250 8 Spannungsentwicklung im Durchschnitt der 
Ermüdung 0,008 mg Milchsäure bildet. Da der ‚Nutzeffekt‘“ der Milch- 
säure, wie ich inzwischen festgestellt habe, für den Anfangsteil der 
Ermüdung etwa 30%, günstiger ist, so werden hier nur 0,006 mg, bei 
isotonischen Zuckungen noch etwa 20%, weniger gebildet, so daß wir 
in den Versuchen von Carvallo und Weiss mit einer Bildung von 


1) Journ. de Physiol. et de Pathol. gener. 1, 990. 1899. 
2) Arch. f. d. ges. Physiol. 18%, 279. 
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0,005 mg pro 1 g Muskelsubstanz rechnen dürfen. Wenn diese in 6 Sek. 
verschwinden, müßten die bei totaler Erschöpfung angehäuften 3,5 mg 
Milchsäure in 70 Min. zurückgebildet sein. Wir sahen aber, daß dies 
20 Stunden dauert. Um in 6 Sek. 0,005 mg Milchsäure fortzuschaffen, 
bedarf es, 0,0013 mg Sauerstoff oder in einer Stunde 0,8 mg = 550 cmm. 
Tatsächlich ist die höchste Oxydationsgeschwindigkeit, die wir, selbst 
bei Gastroenemien unter 1g Gewicht, beobachten konnten, nur gegen 
100 emm Sauerstoff am Anfang der Erholungsperiode und sinkt stündlich 
weiter ab. Die hier berechneten 550 emm Sauerstoff finden wir da- 
gegen annähernd bei der Atmung der zerschnittenen Muskulatur unter 
optimalen Umständen wieder. Da fand sich früher bei 22° im gün- 
stigsten Milieu 500— 550 cmm Sauerstoff und jetzt bei 14° gut 250 cmm; 
bei 20° also etwa 450. So ergibt sich: Die Steigerung der Oxyda- 
tionsgeschwindigkeit auf das 12fache bei der Zerschneidung 
der Muskelnistnichts anderes wie die (annähernd) maximale 
Atmungsgeschwindigkeit der intakten Muskeln in der 
Restitutionsperiode, d. h. in Gegenwart von Milchsäure. 
Daß wir aber bei der Erholung des nichtdurchbluteten Muskels stets 
eine viel geringere Geschwindigkeit selbst in Sauerstoffatmosphäre 
finden, kann nur an der durch Diffusion verzögerten Sauerstoffaufnahme 
liegen. Es bleibt noch die Möglichkeit, daß eine weitgehende Anhäufung 
der Milchsäure den Erholungsvorgang stark verzögert. Ich habe daher 
in einigen Versuchen die Muskeln in den Atmungsgefäßen selbst gereizt 
— dazu waren zwei Platindrähte in die Gefäße eingeschmolzen — und 
dabei beobachtet, in welcher Zeit bei sehr kurzer Reizung die Erholungs- 
oxydation einsetzt und beendet ist. Während nun in den ersten 5 Min. 
nach der Reizung schon ein Einsetzen der Erholungsoxydation festzu- 
stellen ist, dauert es immer gut eine Stunde, bis dieselbe abklingt, auch 
wenn sie auf Grund der Feststellungen von Carvallo und Weiss bei 
der angewandten Reizdauer in wenigen Minuten hätte abgeschlossen 
sein müssen. 

Man sollte infolge dieser Verhältnisse erwarten, daß die Erholung 
bei kleinen Muskeln viel rascher verliefe als bei großen. Ein gewisser 
Unterschied ist wohl auch zu bemerken, doch ist die Restitution immer 
stark verzögert. Wie groß nun diese Verzögerung ist, können wir für 
einen gegebenen Muskel mit dem kürzlich von Krogh bestimmten 
Diffusionskoeffizienten des Sauerstoffs im Muskelgewebe direkt berech- 
nent). Krosh fand als Diffusionskoeffizienten, d.h. als die Menge Sauer- 
stoff, die durch eine Muskelschicht von l1qcm Fläche und 1 u Dicke 
bei einer Druckdifferenz von einer Atmosphäre in einer Minute hindurch- 
strömt, 0,14ccm (0° 760 mm) (für Sauerstoffdiffusion in Wasser 0,34). 


2) Journ. of Physiol. 5%, 391. 1919. (Zitiert nach Zentralbl. f. Biochem. u. 
Biophys. 21.) 
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Ein Gastroenemius von 19 Gewicht und etwa 0,85 ccm Volumen 
hat, wie man aus seiner Form berechnen kann, eine Oberfläche von etwa 
5,5 gem. Wir fragen, ob der in den zentralsten Teil gelangende Sauer- 
stoff ausreicht, um die Oxydationsgröße während der Ruhe und der 
Restitution decken zu können. Da die Diffusionsverhältnisse in solchem 
spindelförmigen Gebilde schwer zu berechnen sind, denken wir uns ohne 
sroßen Fehler die inneren Teile des Muskels so verschoben, daß der- 
selbe eine Platte bildet vom Gesamtvolumen 0,85 ccm mit beiderseits einer 
Oberfläche von 5,5 qcm. Auf der,einen Seite befinde sich reiner Sauerstoff 
von Atmosphärendruck, auf der anderen Seite vom Druck Null. Die Dicke 
der Muskelplatte beträgt dann 1,55 mm. Das Druckgefälle pro 1 u ist 
somit 1 :1550 Atmosphären. Also treten pro einer Minute durch die 

AR 
Platte an cem Sauerstoff — 0,5 cmm. Mithin in einer Stunde 
30 cmm Sauerstoff. Die Gefälle bleibt offenbar nur dann stationär, 
wenn nicht mehr als die durchtretenden 30 cmm Sauerstoff pro Stunde 
dem. Muskel entzogen werden. Die höchste zulässige Atmungsgröße, 
und zwar unter Bedingungen, die noch etwas günstiger als für den Gastro- 
cnemius gewählt sind, ist also 30 cmm pro 1 Stunde. Damit bestätigt 
sich einmal, daß die Sauerstoffversorgung für die Ruheatmung bei 
14° ausreichend ist — der Wert 15—24cmm Sauerstoff war bis zu 
Gastrocnemien von 1,49 Gewicht in einer Sauerstoffatmosphäre un- 
abhängig von der Größe des Muskels, — auf der anderen Seite aber sieht 
man, daß die Diffusionsverhältnisse daran Schuld tragen, daß die 
Oxydationsgeschwindiskeit bei der Erholung sich nur etwa verdreifacht, 
während sie im durchbluteten Gastroenemius bei 14° auf 250— 300 cmm 
Sauerstoff pro Stunde zu veranschlagen ist. Für Sartorien liegen natür- 
lich die Diffusionsverhältnisse viel günstiger. Eine völlig ausreichende 
Sauerstoffversorgung für die maximale Restitutionsgeschwindigkeit kann 
man allerdings auch bei diesen nicht erreichen, wenn sie von mittlerer 
Größe sind, wie sich schon aus den Kroghschen Zahlen berechnen läßt 
(sie dürften dann nur bis 0,4mm dick sein). Doch beträgt beim Sartorius 
von etwa 0,15g und 14° die Erholungsoxydation immerhin anfangs das 
8S—10fache der Ruheatmung. Für die Beobachtung des Zusammenhangs 
von Milchsäureschwund und Sauerstoffverbrauch ist übrigens die Ver- 
zögerung der Erholung von großem Vorteil. . Bei ihrer natürlichen Ge- 
schwindigkeit würde schon ein beträchtlicher, evtl. der größere Teil in 
den Zeitraum fallen, der von Ende der Reizung bis zum Beginn der 
Messung vergeht (20— 30’), und es wäre unmöglich, den ganzen Verbrauch 
von Sauerstoff zu bestimmen, während bei der von mir benutzten Anord- 
nung nur eine geringe Korrektur für diese Vorperiode anzubringen ist. 

Die Kenntnis der absoluten Größe der Oxydationsgeschwindigkeit 

während der Erholung ist besonders von Interesse für den Herzmuskel, 
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da sie offenbar mit der normalen Schlasfolge in Beziehung steht. Wir 
können annehmen, daß es im durchbluteten, spontan schlagenden Herzen 
nicht zur Anhäufung von Milchsäure kommt (unter anaeroben Bedingun- 
gen ist sie nachweisbar)!), sondern daß zwischen zwei Schlägen die gebil- 
dete Milchsäure gerade verbrennen kann. Nun fand Weizsäcker für 
das Froschherz2), daß der Ruheverbrauch bei 20° pro 1 Stunde 65—164cmm 
‚Sauerstoff beträgt, der Arbeitsverbrauch bei günstigster Frequenz, 40— 50 
pro 1 Minute, stündlich etwa 3000 cmm. Die Steigerung ist also noch 
größer als beim Skelettmuskel und besonders sind die absoluten Werte 
beträchtlich höher, da schon der Ruheverbrauch des Herzens das2—4fache 
des Skelettmuskels ausmacht. Dem entspricht der Umstand, daß das 
Herz sich bei 20° in einer Schlagfolge von 1,2 Sek. Intervallim ‚Oxyda- 
tionsgleichgewicht““ befindet, d.h. sich keine Milchsäure in ihm anrei- 
chert, der Skelettmuskel aber erst bei einem Intervall von 6 Sek. zwischen 
2 Einzelzuckungen, während andererseits der Zusammenhang von mecha- 
nischer Leistung und gesamtem Oxydationsaufwand, der maschinelle 
Nutzeffekt, in beiden Fällen wahrscheinlich ziemlich derselbe ist. 
Wenn, wie im vorhergehenden gezeigt wurde, die verschiedensten 
Überlegungen dazu führen, in der Atmungsgröße der zerschnittenen 
Muskeln die (annähernd) maximale Oxydationsgeschwindigkeit des 
lebenden Muskels unter dem Einfluß gebildeter Milchsäure zu sehen, 
so verstehen wir, warum es denn in der zerkleinerten Muskulatur auch 
in Sauerstoff zu Anhäufung von Milchsäure kommen muß. Diese 
unvollständige Koppelung von Milchsäurebildung und Atmung 
ist nämlich für den tätigen Muskel charakteristisch, während im ruhen- 
den die Koppelung vollständig ist. Aus den Wärmemessungen Hills 
ergibt sich, daß auch in Sauerstoff der oxydative Milchsäureschwund 
stets ganz beträchtlich dem Kontraktionsvorgang, der Bildung von 
Milchsäure, nachfolgt. Ja, in neueren Versuchen findet er®), daß nach 
kurzer tetanischer Reizung bei 20° mindestens 5 Sek. vergehen, bis 
überhaupt die Restitutionswärme beginnt,' die dann noch während 
40 Sek. allmählich zu einem Maximum ansteigt. Die Milchsäure- 
bildung vollzieht sich auf die Erregung hin mit explosiver Geschwindig- 
keit, aber erst die entstandene von den Verkürzungsorten wegdiffun- 
dierte Säure schraubt allmählich die Oxydation vom Ruheverbrauch 
auf die Höhe des Restitutionsvorganges hinauf. (Auch in fachgenössi- 
schen Darstellungen begegnet häufig das vollkommeneMißverständnis der 
neueren Ergebnisse der Muskelenergetik, indem die Erholungsoxyda- 
tion in Zusammenhang mit dem Erschlaffungsvorgang gebracht wird, — 
dieser hat sich auch in Sauerstoff lange vollzogen, ehe sie nur beginnt.) 
1) Vgl. Tsuji, Journ. of Physiol. 49, 312. 1914. 


2) Arch. f. d. ges. Physiol. 148, 535. 1919. 
®) Journ. of physiol. 54, 84. 1920. 
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Das Fazit dieser Ausführungen wäre somit, daß die Vorgänge im zer- 
schnittenen Muskel zwischen denen des ruhenden und erregten Muskels 
stehen. Die Milchsäure wird mit einer Geschwindigkeit gebildet, die zwar 
sehr viel geringer ist als beim Kontraktionsprozeß, aber doch 20—30 mal so 
groß wiein der Ruhe. Die Ruheatmung wird dadurch bis zur Intensität der 
Erholungsoxydation gesteigert. Durch gewisse Substanzen, Arseniat, 
Cotfein kann aber die der Ruheatmung zugrundeliegende Koppelung be- 
tätigt werden und durch Erhöhung der Bildungsgeschwindigkeit der Milch- 
säure gieichzeitig eine Erhöhung der Atmung, über die Größe der Erholungs- 
oyxdation hinaus, erreicht werden. Dies gilt nun für das permeierende Cof- 
fein im intakten Muskel ebenso wie im zerschnittenen. Auch in ersterem ist 
die Oxydationsgröße unter Coffeineinfluß höher als sie durch bloße Anhäu- 
fung von Milchsäure vermittels elektrischer Reizung Belnmel! werden kann 
(vgl. oben, Vers. 80). 

Zusammenfassung: 


Im folgenden seien einige wesentliche Ergebnisse der Arbeit hervor- 
gehoben. 

Kapitel 1. Es wird eine Methode angegeben, die ohne Extraktion 
durch Äther oder Amylalkohol sehr exakte Milchsäurebestimmungen 
gestattet, die an Genauigkeit in nichts hinter den mit Extraktion er- 
zielten zurückstehen. Bei gewissen Zusätzen, z. B. von Zucker, ist die 
Methode nicht anwendbar. 

Kapitel 2. Das von verschiedenen Autoren festgestellte Säure- 
maximum des zerschnittenen Muskels ist an: erster Stelle durch die 
Selbsthemmung des Vorgangs infolge zunehmender Säurung hervor- 
gerufen (Laquer). Wird diese durch Suspendierung in Pufferlösungen 
vermieden, so wird bei der Hervorrufung von Muskelstarre durch 
Contractursubstanzen oder Wärme ein höheres Maximum erzielt, 
das begrenzt wird durch die Abtötung der Muskulatur infolge der Be- 
handlung oder durch das Salzmilieu. Suspendiert man aber die Musku- 
latur in zweibasischer Phosphatlösung ohne irgendwelche Starreer- 
zeugende Zusätze unter Wasserstoffdurchleitung, so wird bei mittlerer 
Temperatur ausnahmslos die ganze Glykogenmenge in Milchsäure 
überführt. und von den niederen Kohlenhydraten noch weitere 0,05 
bis 0,15%, bis der Prozeß stillsteht. Dann gibt es also kein bestimmtes 
Milchsäuremaximum. Das Phosphat kann durch keine andere Puffer- 
lösung von gleicher osmotischer Konzentration und Wasserstoffzahl 
ersetzt werden. Dies liegt zum geringsten Teil an einer Schädigung 
des Prozesses durch andere Anionen, wesentlich aber an der Unentbehr- 
lichkeit des Phosphats, wie sich durch Zusatz von Phosphatüberschuß 
zu Glykokollgemischen, Cl’- oder SO,’-Lösungen ergibt. In Phosphatfreien 
Lösungen wird der Stillstand durch Auslaugung des in den Muskelfasern 
vorhandenen Phosphats hervorgerufen. Die den Totalumsatz der Kohlen- 
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hydrate ermöglichende Phosphatlösung entspricht dem inneren Salzmilieu 
der Muskelfasern, das nach Urano wesentlich aus K,HPO, besteht. 

Kapitel 3. Wird in den ersten Stunden zu der in Phosphatlösung 
suspendierten Muskulatur Glukose, Hexosephosphorsäure oder Glykogen 
hinzugesetzt, so steigt die Bildungsgeschwindigkeit der Milchsäure 
nicht im geringsten an. Setzt man die Zucker aber hinzu, kurz ehe die 
sanzen transformierbaren Kohlenhydrate verbraucht sind, so wird 
unter der Wirkung des Zusatzes eine höhere Ausbeute an Milchsäure 
erzielt, also zugesetzter Zucker in Milchsäure umgewandelt. Auf diesem 
Wege können bis zu 0,6% Säure gebildet werden. Am meisten erhält 
man aus Glykogen und Glukose, weniger aus den anderen Hexosen. 
Hexosephosphorsäure nimmt keine bevorzugte Stellung ein. Daß es 
sich hier nicht um Bakterienwirkung handelt, geht, abgesehen von den 
benutzten Versuchszeiten, daraus hervor, daß die Milchsäurebildung aus 
Hexose auch in Gegenwart von Blausäure stattfindet; daß Blausäure zwar 
die Bildung der Milchsäure aus Glykogen verhindert, andererseits aber 
in Phosphatlösung mit Sproz. Äthylalkohol aus Glykogen fast doppelt 
soviel Milchsäure entsteht wie im Parallelversuch ohne Alkoholzusatz. 

Kapitel 4. Vergleicht man in den ersten 1—2 Stunden nach Zer- 
schneidung die Milchsäurebildung in maximal mit Sauerstoff gesättigten 
und völlig sauerstofffreien Lösungen, so findet man eine Differenz, 
die nicht etwa nur dem in gleicher Zeit verbrauchten Sauerstoff ent- 
spricht, sondern etwa 4mal so groß ist; d. h. genau, wie es von mir 
früher für den intakten Muskel nachgewiesen wurde, wandeln sich bei 
der Oxydation 1 Moleküls Milchsäure 3 andere anaerob zurück. Die 
feste Koppelung zwischen Oxydation und Milchsäureschwund 
ergibt sich daraus, daß Steigerung der Atmung um 100% durch Arseniat 
eine ebensolche Steigerung des Milchsäureschwundes zur Folge hat. 
Andererseits lockert sich die Koppelung im Lauf einer Reihe von Stun- 
den. — Während unter allen Umständen in der Anaerobiose eine völlige 
Äquivalenz zwischen Milchsäurebildung und Kohlenhydratschwund 
besteht und im intakten Muskel unter Berücksichtigung des Sauerstoff- 
‚ verbrauchs auch für den oxydativen Milchsäureschwund und Kohlen- 
hydratbildung, ist dies letztere im zerschnittenen Muskel nicht mehr 
vollständig der Fall. Bei der Resynthese scheint ein Teil der verschwun- 
denen Milchsäure auf einer Zwischenstufe stehen zu bleiben. 

Kapitel 5. Eine weitere Koppelung besteht zwischen Milchsäure- 
bildung und Sauerstoffverbrauch. Diese ist im ruhenden intakten 
Muskel vollkommen, so daß alle gebildete Milchsäure durch Sauerstoff 
beseitigt wird. Im gereizten Muskel lockert sich die Verknüpfung, 
so daß die bei der Kontraktion entstehende Säure erst allmählich ver- 
schwindet. Ähnlich locker ist die Koppelung im zerschnittenen Muskel. 
Die Erhöhung der Milchsäurebildungsgeschwindigkeit aufs 20—30fache 
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gegenüber dem intakten Muskel ruft eine Oxydationssteigerung aufs 
10—12fache hervor, so daß es auch in Sauerstoff zu einer allerdings lang- 
samer verlaufenden Milchsäureanhäufung kommt. Doch läßt sich das Vor- 
handensein der Koppelung auch hier nachweisen: alle Stoffe, die die At- 
mung steigern, steigern gleichzeitig die Milchsäurebildung. Alle Einflüsse 
und Substanzen, die die Milchsäurebildung herabsetzen, setzen auch die At- 
mungherab. Als atmungssteigernde Stoffe erweisen sich Natriumarseniat 
und Coffein. Ersteres erhöht die Atmung um 100— 150%, letzteres um 
50—75%. Das Natriumarseniat wirkt völlig. anolog seiner Rolle bei der 
Hexosephosphorsäurespaltungim Hefepreßsaft, wasein weiteres Argument 
zugunsten der Verwandtschaft von Gärung und Muskelatmung liefert. Die 
Milchsäurebildungsgeschwindigkeit durch Coffein und Arseniat wird gegen 
100% erhöht. Umgekehrt hemmt Natriumoxalatin m/20 Lösung die Milch- 
säurebildung fast vollständig und die Atmung um 60%. Andererseitsist 
nach der hier vertretenen Auffassung eine Herabsetzung der Atmung mit 
gegensinniger Beeinflussung der Milchsäurebildung möglich, wasz. B.durch 
Äthylalkohol bewirkt wird, der in 7 proz. Lösung die Milchsäurebildung 
um 30—40%, steigert, die Atmung um 50% hemmt. 

Kapitel 6. Ebenso wie die Atmung wird auch die Milchsäurebildung 
durch Extrahieren der Muskulatur mit destilliertem Wasser zum Still- 
stand gebracht, durch Zufügen von Muskelkochsaft wieder in Gang 
gesetzt. Ersteres beruht nicht etwa auf der Abwesenheit umsetzbarer 
Hexosen, denn das gleiche findet auch bei Zugabe von solchen statt. 

Kapitel 7. Die Vorgänge im intakten Muskel lassen sich aus den 
am zerschnittenen Muskel aufgefundenen Gesetzmäßigkeiten verstehen. 
Dies gilt z. B. für die Wirkung von Coffein und Äthylalkohol. Unter 
günstigen Umständen findet man am ermüdeten Muskel in der Erholung 
für das Verhältnis 

Mol. verschwindende Milchsäure 
(9 Mol. verbrannte Milchsäure 

Dies entspricht bei einer Bildung von 400 gcal pro 1g Milchsäure 
in der anaeroben Tätigkeitsphase einem ‚„Nutzeffekt‘“‘ des Erholungs- 
vorganges von etwa 45%. Selbst bei völliger Umwandlung der in der 
Kontraktion frei werdenden Energie in Arbeit könnte daher der Wirkungs- 
grad des Muskels nicht über diesen Betrag steigen. Auf der anderen 
Seite läßt sich rechnerisch und auf indirektem Wege auch experimentell 
zeigen, daß im ausgeschnittenen Muskel infolge ungenügender Sauer- 
stoffversorgung die Milchsäure außerordentlich viel langsamer beseitigt 
wird als im durchbluteten. Die Atmungsgröße des sich erholenden 
durchbluteten Muskels muß etwa das 12—1l5fache des ruhenden be- 
tragen. Daraus folgt, daß die Steigerung der Atmung des zerschnittenen 
Muskels nichts anderes ist wie die (annähernd) maximale Atmung des 
intakten Muskels unter dem Einfluß gebildeter Milchsäure. 
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Prof. Dr. A. Tschermak]|.) 


Messende Untersuchungen über das scheinbare Gleichhoch, 
Geradevorne und Stirngleich *). 


(Ein Beitrag zur Lehre vom funktionellen Koordinatensystem des 
Gesichtsraumes). 
Von 
Dr. Max Heinrich Fischer, 


Assistent am Institute. 


Mit 48 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 11. Dezember 1920.) 


I. Begriffliches über das funktionelle Koordinatensystem des Gesichts- 
raumes. 

Die exakt-subjektivistische Sinnesphysiologie unterscheidet besriff- 
lich den objektiven Raum, der herkömmlich durch ein dreidimensionales 
rechtwinkliges Koordinatensystem im Sinne der Eu klidschen Geometrie 
charakterisiert wird, und den subjektiven Raum, welchem sozusagen die 
räumliche Qualität subjektiver Sinnesempfindungen zugehört und 
welcher durch das subjektive Koordinatensystem: Geradevorne (und 
Vertikal), Gleichhoch (und Horizontal), Frontal (scheinbar gleich tief 
mit den Augen des Beobachters, scheinbar Stirngleich, d. h. subjektiv 
weder vorne noch hinten) charakterisiert wird. Auf dem Gebiete des 
Gesichtssinneswerden demgemäß objektiver ‚‚Gesichtsraum “alsder einem 
oder beiden Augen optisch zugängliche Anteil des objektiven Raumes und 
subjektiver ‚Sehraum‘ unterschieden. Die Empfindungselemente des 
letzteren erscheinen einerseits aufeinander bezogen und voneinander 
verschieden im Sinne von Rechts-Links, Oben-Unten, Näher-Ferner 
(allgemeiner gefaßt: im Sinne von Vektorialität und Zentrumdistanz) 
in Beziehung zum Orte maximaler Aufmerksamkeit (Kernstelle des 

*) Bemerkung von A. Tschermak: Die folgende Studie eröffnet eine Reihe von 
Arbeiten über die sensorische Bedeutung der Stellung und Bewegung von Augen 
und Kopf, speziell über die myosensorische Rolle des okulomotorischen 
Apparates, Arbeiten, welche auf meine Anregung und unter meiner Leitung 
am Prager physiologischen Institute ausgeführt wurden und werden. 


Die Arbeit wurde mit Unterstützung der Gesellschaft zur Förderung 
deutscher Wissenschaft, Kunst und Literatur in Böhmen durchgeführt. 
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Sehraumes nach Hering): relative Lokalisation. Andererseits er- 
scheinen sie bezogen und voneinander verschieden im Sinne von Rechts- 
Links, Oben-Unten, Vorne-Hinten zum beobachtenden Ich, zum sog. 
Fühlbild des eigenen Körpers: absolute Lokalisation. 

Die Berechtigung zu jener fundamentalen begrifflichen Unterschei- 
dung ergibt sich, wie A. Tschermakt)?) ausgeführt hat, speziell aus 
der Tatsache, daß zwischen subjektiver Lokalisation und objektiv 
geometrischer Lage vielfach ganz charakteristische Abweichungen, sog. 
optische Diskrepanzen, nachweisbar sind. Allerdings sind dieselben 
im allgemeinen klein genug, um bei der gewöhnlichen, übrigens recht 
unvollständigen und oberflächlichen Auswertung unserer optischen 
Eindrücke (die zudem, speziell beim Erwachsenen, durch Gedächtnis- 
bilder ergänzt, modifiziert, verfälscht werden) praktisch nicht zu 
„stören“. Immerhin sind, wie A. Tschermak bemerkt, die Diskre- 
panzen groß genug, um bei einer systematischen Untersuchung ein- 
wandfrei nachgewiesen und als zuverlässige Stütze für die exakte sub- 
jektivistische Theorie des optischen Raumsinnes verwertet werden zu 
können. Für das Gebiet der relativen Lokalisation hat der genannte 
Autor Tschermakt) bereits eine systematische Darstellung der Strecken-, 
Winkel- und Richtungsdiskrepanzen gegeben; auf dem Gebiete der 
absoluten Lokalisation hat er solche bezüglich des scheinbaren Gerade- 
vorne für Schielende aufgedeckt. Einen Beitrag zur Kenntnis der Diskre- 
panzen zwischen objektiver Lage und subjektiver Lokalisation zum eige- 
nen Körper für den Binokularsehenden soll die nachstehende Studie bieten. 

Es handelt sich dabei im Prinzip um den Vergleich des Koordinaten- 
systems des Gesichtsraumes mit jenem des Sehraumes. Beide sind von 
gleicher Art, d. h. sie weisen 6 Halbachsen oder Grundrichtungen auf — 
nämlich einerseits das lotrechte, das wagrechte und das Tiefen-Halb- 
achsenpaar mit je 90° Richtungsunterschied, andererseits die subjektiven 
Hauptrichtungen Oben - Unten, Rechts-Links, Vorne-Hinten mit je 
gleichem Unterschied. Die Analogie läßt uns geradezu für das (objektive) 
Euklidsche Raumbild mit rechtwinkligem Koordinatensystem eine Wurzel 
im subjektiven Raumbild suchen (nach A. Tschermak). Die beiden 
Koordinatensysteme kann man nun dadurch einer messenden Vergleichs- 
charakteristik zugänglich machen, daß man für wechselnde Entfernungen 
jene objektiven Orte im Gesichtsraume ermittelt, deren Empfindungs- 
eindrücke einer der subjektiven Hauptrichtungen bzw. Hauptebenen ent- 
sprechen, d.h. geradevorn (zugleich subjektiv vertikal), gleichhoch (zu- 
gleich subjektiv horizontal), frontal (zugleich subjektiv vertikal) erschei- 
nen. Die so funktionell ermittelten objektiven Äquivalenzflächen seien 
nach A. Tschermak als Längshauptfläche, Querhauptfläche 
und Stirnhauptfläche des Gesichtsraumes bezeichnet und in zahlen- 
mäßigen Vergleich gesetzt zunächst zur objektiven lotrechten Median 
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ebene (bezeichnet durch die lotrechte Halbierungsebene der Basallinie 
beider Augen), dann zur wagrechten Gleichhochebene (bezeichnet durch 
die Ebene, welche durch die wagrecht gestellten Gesichtslinien beider 
Augen gelegt wird), endlich zur lotrechten Stirnebene (bezeichnet durch 
die lotrecht durch die Basallinie beider Augen gelegte Ebene). Die 
Differenzen, welche sich hiebei ergeben, stellen charakteristische Dis- 
krepanzen dar und damit Beweise für die Inkongruenz zwischen Seh- 
raum und Gesichtsraum. Es ist schier überflüssig zu betonen, daß die 
Diskrepanzen nicht etwa der Ausdruck von Unbestimmtheit oder Un- 
sicherheit sind, sondern — wenn man so sagen darf — von ‚„Unrichtig- 
keit‘*). Im Prinzip sind allerdings objektiver und subjektiver Raum 
direkt inkommensurabel. Doch gestattet die Differenz zwischen den 
geometrischen Grundrichtungen oder -flächen des objektiven Raumes 
und jenen den subjektiven Richtungen oder Flächen funktionell 
äquivalenten objektiven Linien und Flächen einen zahlenmäßigen 
Vergleich. Insofern — also in übertragenem Sinne — kann man sagen, 
daß die Diskrepanzmessungen eine ‚„Korrektion‘ subjektiver Ein- 
stellungen auf objektive gestatten. Eine mathematische Korrektions- 
formel für Geradevorne, Gleichhoch, Frontal — die zudem nach Indi- 
viduen verschieden sein müßte — läßt sich allerdings aus den empirischen 
Bestimmungswerten für verschiedene Entfernungen (bzw. Konvergenz- 
Akkomodationsgrade) und für verschiedene Abbildungsverhältnisse 
wohl nicht ableiten. 

Der Schnittpunkt der drei Hauptflächen (Längshauptfläche, Quer- 
hauptfläche, Stirnhauptfläche), welche nicht notwendig Ebenen sein 
müssen, stellt den objektiven Äquivalenzpunkt für den Nullpunkt oder 
Ursprung des subjektiv-räumlichen Koordinatensystems dar — ver- 
glichen mit dem Nullpunkt des objektiven Koordinatensystems des 
Kopfes (dem Halbierungspunkt der Basallinie): er entspricht dem sog. 
Zentrum der Sehrichtungen des Zyklopenauges nach E. Hering. 

Für jede einzelne Stellung des Doppelauges kann man aber auch 
als charakteristische Tieffläche jene Fläche betrachten, welche Linien 
enthält, die subjektiv-vertikal und zugleich in einer und derselben 
Ebene mit einer fixierten Subjektiv-Vertikalen gelegen erscheinen — 
den Längshoropter. Dabei wird von einer Beziehung zum Kopfe ganz 
abgesehen und der Ursprung des subjektiven Koordinatensystems an 
jene Stelle ver!egt, welche geradevorn und gleichhoch erscheint. 
Die gesamten Eindrücke des Sehraumes erscheinen dann der Tiefe 
nach nicht ‚‚vor‘' oder ‚hinter‘ der subjektiven Frontalebene, sondern 
„vor“ oder ‚hinter‘ der subjektiven Kernebene (E. Hering), deren 
objektives Äquivalent oder Charakteristikum eben der Längshoropter ist. 


* Eine speziell von F. Hillebrand betonte Unterscheidung! (Stabilität der 
Raumwerte der Netzhaut, Zeitschr. f. Psychol. u. Physiol. d. Sinnesorg. 5, 1—60. 1893. 
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Beim gewöhnlichen Sehen gilt — wenigstens vielfach — eine Fest- 
setzung des Koordinatensystems von der Art, daß wir die Sehdinge 
einerseits als gerade vor uns, rechts oder links, sowie als gleichhoch 
mit uns, höher oder tiefer, also in Sehrichtungen sehen, welche sozu- 
sagen von einem etwa durch die Nasenwurzel als Äquivalenzpunkt 
charakterisierten Zentrum ausstrahlen. Andererseits aber empfinden 
wir die Sehdinge gleichweit, näher oder ferner wie die Stelle maxi- 
maler Aufmerksamkeit, die sog. Kernstelle, welcher der 
fixierte Purkt äquivalent ist, angeordnet. Dafür erscheint uns der 
fixierte Außenpunkt in einer gewissen Entfernung zu uns. 

Nur unter besonderen Umständen — bei absichtlichem Beachten 
oder unwillkürlichem Sichvordrängen der stark seitlichen Eindrücke 
tritt die subjektive Frontalebene, das „„Gleichtief, Vor oder Hinter 
uns“ zu bewußter Geltung. 

Diese kurzen, nach A. Tscher mak gegebenen Begriffsbestimmungen 
mögen genügen zur Kennzeichnung des umfassenden physio!ogischen 
Problems, zu dem nachstehende Beobachtungen, die sich jedoch nur 
auf die Hauptflächen des Raumes*) erstrecken sollen, einen Beitrag dar- 
stellen. — Auf dieser Grundlage sei über die Methoden und Ergebnisse 
meiner messenden Bestimmungen des scheinbaren Gleichhoch, Gerade- 
vorne und Frontal berichtet und daran eine Erörterung über die physio- 
logischen Grundlagen der absoluten Lokalisation geschlossen. 


II. Methodisches**) zur messenden Bestimmung des scheinbaren 
Gleichhoch, Geradevorne und Stirngleich. 


Knapp an einem mit weißem feinkörnigen Zeichenpapier überzogenen Holz- 
rahmen wurde ein in der ersten Beobachtungsreihe lotrecht, in der zweiten und dritten 
wagrecht gestellter vierkantiger Holzstab angebracht; längs desselben ist auf einem 
besonders konstruierten Wägelchen eine 0,5 mm dicke mattschwarze Nadel leicht ver- 
schiebbar, und zwar mittels eines über zwei Rollen — von denen die untere einen Hebel 
als Handhabe trägt — laufenden Fadens; zur Äquilibrierung des Messingwägelchens 
dient ein Gewichtchen. In der ersten Beobachtungsreihe war demgemäß die Nadel 
genau wagrecht, in der zweiten und dritten genau lotrecht orientiert. Ein an dem 
Schieber justierter Zeiger läuft längs einer Millimeterskala, welche ein auf Zehntel- 
millimeter genaues Ablesen gestattet (Abb. 1A). Auf ein metallenes Beißbrett wird 
unter Erwärmung in Wasser ‚„Stents composition“ angedrückt, in welche der Beob- 
achter vor dem Spiegel genau median und wagrecht einen recht tiefen, bis auf das 
Metall reichenden Abdruck seiner Zähne macht. Dieses Beißbrett wird an einem von 
Tschermak®) angegebenen Universal-Kopfhalter eingeschraubt, der gleichzeitig 
eine ausgiebige Höhen- und Tiefenverschiebung und eine Neigung um zwei wag- 
rechte, aufeinander senkrecht stehende Achsen (quer und sagittal), sowie eine, 
Drehung um seine lotrechte Achse (Seitenwendung) erlaubt, deren Ausmaße an 


*) Die neuerdings so häufig diskutierten Fragen der scheinbaren Form des 
Himmelsgewölbes, der Erscheinungsweise von Mond, Sternen usw., sowie die geome- 
trisch-optischen Täuschungen bleiben in unserer Arbeit alba, 

**) Einschlägiges siehe: A. Tschermak?°), F.B. Hofmann’). 
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angebrachten Gradteilungen ablesbar sind (Abb. 1C). Dieser Beißbretthalter 
wird mit dem in bequemer Höhe für den Beobachter, der auf einem Drehstuhle 
sitzt, fixierten Beißbrette in der Mitte der Schmalseitkante eines etwa 100 cm 
breiten und 150 cm langen Tisches mit absolut wagrechter Tischplatte*) 
angeschraubt und gestattet so beim Einbeißen eine vollständig gesicherte Fest- 
stellung des Kopfes. Innerhalb einer Versuchsreihe darf an diesem Systeme nicht 
das mindeste geändert werden. Der Beobachter stellt nun bei den S.Gl.H.-Einstel- 
lungen**) nach dem Einbeißen den mit der Nadel und Schiebevorrichtung versehenen 
Rahmen A (Abb. 1) auf den Tisch angenähert parallel zu seiner Frontalebene, so 
daß die Nadel symmetrisch zur objektiven Medianebene zu liegen kommt, und mit 
Hilfe von Maßstäben bestimmter Länge in solche Entfernung, daß sich die Nadel 
in der gewünschten Distanz von 20—150 cm vom lateralen Augenwinkel bzw. an- 
genähert vom Drehpunkte der Augen befindet. Hierauf wird zwischen Beobachter 


SRTIIIIG 


(a > 


III 


KT 


EI 


Abb. 1. 


und Einstellungsapparatur ein zweiter gleichfalls mit weißem feinkörnigen Zeichen- 
papier überzogener Rahmen eingeschoben, der durch einen mit scharfen Rändern ver- 
sehenen rechteckigen Ausschnitt nur einen Teil der dahinterliegenden verschieb- 
baren Nadel zu sehen gestattet (Abb. 1 B), so daß der Beobachter bei Neueinstel- 
lungen keine Anhaltspunkte an frühere haben kann. Derselbe hat nur den Eindruck 
einer schwarzen horizontalen oder vertikalen Strecke auf ziemlich gleichmäßigem 
weißen Grund. Die Einstellung der Nadel nach dem Eindruck ‚Gleichhoch mit 
den Augen des Beobachters‘ erfolgte nun in verschiedenen Distanzen bei immer 
in gleicher Weise fixiertem Kopfe unter stetigem Verfolgen der Nadel mit dem 
Blick durch Drehen der Handhabe an der unteren Rolle. Bei größeren Entfernungen 
wurden diese Drehungen mittels eines Holzstabes durchgeführt, da nicht immer ein 
Gehilfe zur Hand war. Ausnoch später zu erörternden Gründen wurden Beobachtun- 
gen mit beiden Augen, mit je einem Finzelauge bei gleichzeitig lichtdicht ver- 
decktem anderen oder durch einen vorgehaltenen weißen Schirm abgeblendeten, 
doch hell beleuchtetem anderen, also unter verschiedenen Abbildungsverhältnissen 


*) Die Wagrechtstellung des Tisches muß mittels empfindlicher Wasserwage 
genauestens durchgeführt sein. 
**) 8.Gl.H. = scheinbar gleichhoch. 
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vorgenommen. Nach Beendigung einer jeden Versuchsreihe (nachher deshalb, um 
eventuelle Beeinflussungen zu vermeiden), wurde jedesmal für die betreffende, 
während der ganzen Versuchsreihe konstante Kopfstellung des Beobachters das 
„objektive Gleichhoch“ mit dem Tschermakschen Justierblock*) bestimmt. 
Derselbe besteht im wesentlichen aus einem parallelipipedischen Metallblock, welcher 
zwei zu der genau lotrecht einstellbaren Frontfläche senkrecht bzw. miteinander 
genau parallelstehende Nadeln trägt; die eine dieser Nadeln ist längs einer Teilung 
seitlich verschiebbar. Bei hazlelllosen Einstellung in die beiden Gesichtslinien er- 
scheinen die Nadeln in einem punktförmigen Sammelbilde. 

[Hier möchte ich noch auf eine andere, zwar ungleich mühsamere Methode der 
Objektiv-Gleichhochbestimmung hinweisen, die jedoch den Vorteil hat, daß sie 
sich mit einfachen Hilfsmitteln ohne den kostbaren Justierblock mit genügen- 
der Genauigkeit durchführen läßt. Als erstes muß die Tischplatte mit größter 
Sorgfalt wagrecht gestellt werden; zwei feine wagrechte in gleicher Höhe fest- 
gehaltene Nadeln müssen dann beide solange um den gleichen Wert gehoben 
oder gesenkt werden, bis sie sich für den Beobachter, dessen Kopf natürlich durch 
Einbeißen im Beißbrett fixiert ist — denn nur so läßt sich eine genaue Bestim- 
mung durchführen —, in jeder Entfernung von ihm und voneinander decken. 
Dasselbe kann auch durch Hebung oder Senkung des Beißbrettes erreicht werden. 

Mit derselben Methodik können auch leicht Hebungs- bzw. Senkungswinkel 
der Augen bestimmt werden (Abb. 2). Die vordere wagrechte Nadel 1 wird höher 
oder tiefer als das objektive Gl.H. gestellt; den bei Fixation derselben vom Auge 

durchlaufenen Hebungs- bzw. 
Sa Senkungswinkel x findet man, 
wenn in der meßbaren Entfer- 
nung a der beiden Nadeln die 
Ge a ee in KT di Nadel 2 solange verschoben 
wird, bis sie sich mit Nadel l- 


Tischplatte deckt; dann ist tang a =. 


wenn unter b die Höhendiffe- 
Abb. 2. renz der Nadeln verstanden 
wird. ] 

Das objektive Gl.H. wird auf die Nadel des Schiebers,übertragen und der Wert, 
den der Zeiger angibt, abgelesen. Auf die objektive Gleichhöhe als Nullinie be- 
zogen, wurden die gefundenen Einstellungshöhen in der Art in ein rechtwinkliges 
Koordinatensystem eingetragen, daß die Abszissen die Entfernungen vom äußeren 
Augenwinkel, die Ordinaten die Abweichungen vom objektiven Gleichhoch, die 

„Diskrepanzen“, entweder im Strecken- oder im Winkelmaße darstellen. 

Die 8.G.V.**)-Einstellungen wurden in derselben Weise mit derselben Apparatur 
vorgenommen, nur mit dem nkeschiede, daß der Rahmen A (Abb. 1) um 90° 
adnah wurde, die Nadel also nunmehr lotrecht stand. Vor Beginn jeder Versuchs- 
reihe mußte erst das objektive G.V. — gleichgültig ob für beide Augen, das rechte 
oder das linke Einzelauge — bestimmt werden, was wiederum mit dem Tschermak- 
schen Justierblock os hal, Das objektive G.V. für das andere Einzelauge bzw. 
das binokulare läßt sich dann leicht aus dem gefundenen Werte und der Pupillen- 
distanz errechnen. Es wurde das rechte Auge gewählt, dessen objektives G.V. 
auf eine in einem Träger beiestigte lotrechte Nadel übertragen, worauf diese 
Stellung dadurch end bezeichnet wurde, daß der Fuß des Halters durch zwei 


*) Siehe dessen Beschreibung durch A. Tschermak??). 
®*) S.G.V. — scheinbar geradevorne. 
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Glasstreifen umrahmt wurde und diese auf die Tischplatte aufgeklebt wurden. 
Durch Wiedereinsetzen des Nadelträgers in den Rahmen war dann immer wieder 
leicht das objektive G.V. — selbstredend bei derselben Beißbrettstellung — auf- 
findbar. Hinter dieser ersten Nadel wurde in einiger Entfernung unter Benützung 
desselben Auges eine zweite zur Deckung gebracht und deren Träger in ähnlicher 
Weise umklebt. Weiter wurden durch wechselseitiges Übertragen und Zur-Deckung- 
Bringen der einen Nadel mit der anderen auf dem Tische eine Anzahl solcher Käst- 
chen geschaffen. 

[Auch hier gibt es eine einfache, allerdings minder genaue Methode zur Be- 
stimmung des objektiven G.V. ohne den Justierblock. Zwei lotrechte Nadeln 
(wagrechte Tischplatte immer vorausgesetzt) werden so hintereinander in belie- 
biger Entfernung voneinander und vom Beobachter aufgestellt, daß sie in einer 
zur Frontalebene bzw. zur Schmalkante des Tisches senkrechten Ebene liegen; der 
möglichst korrekt orientierte Beißbretthalter wird in der Frontalebene bzw. längs 
der Schmalkante des Tisches solange verschoben, bis beide Nadeln sich decken. | 

Nun muß für jede Beobachtungsdistanz zuerst dem Nadelrahmen die richtige 
Nullstellung gegeben werden. Zu diesem Behufe wird die einzustellende Nadel 
bzw. der Zeiger des Schlittens immer aufeinen und denselben Wert der Skala gestellt, 
dann zwischen Beobachter und Einstellungsnadel der zu dem betreffenden Kästchen 
jedesmal zugehörige Nadelträger mit Nadel eingeschoben und nun nach Kopf- 
fixation am Beißbrette der Rahmen A solange nach rechts bzw. links verschoben, 
bis sich die beiden Nadeln für das betreffende Auge, in meinem Falle also das 
rechte, vollständig decken. Darauf wird die Eichungsnadel entfernt, der Rahmen 5 
mit dem nunmehr wagrecht stehenden Ausschnitt eingeschoben, und die Beobach- 
tungen können beginnen. Bei jeder Lageänderung des Beißbrettes, Neigung oder 
Seitwärtsdrehung wird immer in derselben Weise vorgegangen, zuerst das objektive 
G.V. bestimmt, dem Nadelrahmen die richtige Grundstellung gegeben und dann 
.erst beobachtet. Die gefundenen Werte werden, bezogen auf das objektive bin- 
okulare G.V. — bei Seitenwendung auf die sog. „Geradeflucht“ des jeweiligen 
Auges (siehe unten) —, in ein Koordinatensystem eingetragen, so daß die Abszissen 
die Entfernungen vom äußeren Augenwinkel, die Ordinaten die Abweichungen 
vom objektiven G.V. (Geradeflucht) in Strecken- oder Winkelwerten darstellen. 

Bei der Untersuchung des S.St.G. (S.Fr.)*) wird der Rahmen A in eine be- 
stimmte variable Entfernung vom äußeren Augenwinkel parallel zur Sagittalebene 
gestellt, als Einstellungsnadel jedoch eine 1!/,—3 mm dicke Stricknadel (matt- 
geschwärzt) verwendet, um sie im äußersten indirekten Sehen deutlich hervortreten 
zu lassen. Die Einstellungen erfolgen dann entweder unter Freigabe der Augen- 
bewegungen bzw. möglichster Zuwendung des Blickes nach der Nadel oder unter 
Fixation einer in der Beobachtungsentfernung median befindlichen Fixiermarke. 
Die ständige Eichung bzw. Grundeinstellung des Nadelrahmens bei den Distanz- 
änderungen wurde in der Weise durchgeführt, daß ein am Rahmen A angebrachtes 
Lot immer längs einer auf dem Tische verzeichneten, zur Sagittalebene senkrechten 


Geraden laufen mußte. Bei der Bestimmung des objektiven St.G. fixierte ich den . 


Justierblock — die Verbindungslinie der beiden in Pupillardistanz befindlichen 
Nadeln muß parallel zur Frontalebene, die Nadeln also senkrecht zu dieser stehen 
— mit parallelen Gesichtslinien, so daß die jedem einzelnen Auge zugehörige, 
punktförmig erscheinende Nadel, natürlich neben ungleichnamigen Doppel- 
bildern, in der Medianebene als der gemeinschaftlichen Hauptsehrichtung vereinigt 
erschien; dabei richtete Prof. Tschermak je eine feine Nadelspitze beiderseits 
möglichst genau auf meinen äußeren Augenwinkel und damit gegen den Drehpunkt 
des Auges; vorsichtig wurde der Kopf zurückgezogen, dann die Stricknadel in die 


*) S.St.G. — scheinbar stirngleich, frontal. 
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Visiergerade der beiden Nadelspitzen eingestellt und abgelesen. Die Bestimmungen 
wurden wiederholt durchgeführt, immer aus mehreren Einzelablesungen das Mittel 
gezogen. 

Bei der graphischen Darstellung wurden als Abszissen die jeweiligen Distan- 
zen von der Medianebene, als Ordinaten die empirisch gefundenen Werte, 
bezogen auf das objektive St.G. als Nullinie, im Strecken- oder Winkelmaß ein- 
getragen. 


III. Individuelles. 


Verfasser ist anisometrop, rechts 0,75 D hypermetrop, links 1,0 D myop. 
Augenhintergrund normal. Sehschärfe beiderseits (korrigiert) $/,. Pupillendistanz 
67 mm. Die Divergenz der Längsmittelschnitte konnte in Ermangelung präziser 
Apparate nur angenähert ermittelt werden. Für eine Beobachtungsentfernung 
von 30 cm beträgt sie etwa 21/,-3°, wobei jedoch als interessant zu bemerken ist, 
daß die Abweichung der Längsmittelschnitte beider Augen von der Lotrechten 
bei mir wahrscheinlich nicht symmetrisch ist, und zwar auch bei Vollkorrektur 


A 


Abb. 3. 


meiner Anisometropie, also gleicher Akkommodationslage; vielmehr scheint der 
des rechten Auges eine stärkere Abweichung zu zeigen als der des linken. Diffe- 
renzen ergaben sich auch bei verschiedenen Abbildungsverhältnissen, je nachdem 
das nichtbeobachtende Auge geschlossen bzw. verdunkelt oder durch einen vor- 
gesetzten weißen Schirm abgeblendet wurde, was auf einen verschiedenen Einfluß 
sensorischer Eindrücke auf die Orientierung des Auges um die Gesichtslinie, also 
auf Stellungsänderungen im Sinne von Rollung schließen läßt. Doch soll auf diese 
vorläufigen Beobachtungen, die durchaus noch genauer Untersuchungen und aus- 
reichender Bestätigung bedürfen, hierorts nur hingewiesen werden. 

Genaueren Untersuchungen wurde die sog. „latente Abweichung“ (,physio- 
logische Heterophorie‘‘) des einen abgedeckten oder aktiv geschlossenen Auges 
bei fixierendem anderen mit folgender von Tschermak vorgeschlagener rein sub- 
jektiver Methode *) messend unterworfen (Abb. 3). 


*) Ähnliche Untersuchungsmethoden finden sich, worauf Maddox-Asher, 
„Die Motilitätsstörungen des Auges‘ (Deichert, Leipzig 1902), S. 225—226 hin- 
weisen, bereits bei Alfred Graefe, ‚Klinische Analyse der Motilitätsstörungen 
des Auges‘‘ (Berlin 1858). A. Graefe und Duane kannten auch bereits die nach 
Freigabe des verdeckten Auges auftretenden Scheinbewegungen. 
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In einen mit schwarzem Papier überzogenen Rahmen A wird ein rechtwinkliges, 
l cm langes und 1 cm breites Kreuz mit etwa 2—3 mm Spaltbreite eingeschnitten, 
das von rückwärts durch eine Glühlampe hell erleuchtet ist; parallel zum horizonta- 
len und vertikalen Schenkel ist in einiger Entfernungeine Millimeterskala aufgeklebt. 
In bestimmter Entfernung von A, in meinem Falle 75 cm, wird ein Beißbrett zur 
Fixation des Kopfes des Beobachters festgeschraubt. Der Beißbretthalter- trägt 
einen Querbalken mit einem angeschraubten Momentverschluß, der gegen das 
Auge des Beobachters hin durch eine Röhre aus schwarzem, lichtdichtem Stoffe 
verlängert ist. Der Momentverschluß ist nach rechts und links verschiebbar, die 
‘ Stoffröhre kann an das jeweilig benützte Auge lichtdicht angepaßt werden. 
Die vordere Öffnung des Momentverschlusses ist durch eine schwarze Kreis- 
scheibe mit einem mittleren kleinen kreisförmigen und zwei exzentrischen 
keilförmigen Ausschnitten (Abb. 30) abgedeckt; die beiden keilförmigen Aus- 
schnitte, welche nur die Aufgabe haben, den Eindruck des abblendbaren Auges 
speziell zu kennzeichnen, sind mit einer dünnen Schicht farbiger Gelatine 
überzogen. 

Beobachter fixiert seinen Kopf durch Einbeißen, stellt dann den geöffneten 
Verschluß nach Anpassung der Stoffröhre an das eine Auge so, daß er mit 
diesem durch den kleinen kreisförmigen Scheibenausschnitt und gleichzeitig 
mit dem anderen freien Auge das hell- 
erleuchtete Kreuz fixieren kann, dieses RA 
also binokular sieht (Abb. 4). Nun \ se 
wird der Verschluß nach Belieben 
geschlossen und wieder geöffnet. N 

Versuchsergebnisse bei 75 cm Be- 
obachtungsdistanz: LA, 

A. Linkes Auge dauernd frei, 
rechtes Auge hinter Verschluß. [Beide alld = 
Augen korrigiert. ]*) 

1. Linkes Auge fixierend; Verschluß vor rechtem Auge dauernd offen: stets 
binokulares Einfachsehen des fixierten Kreuzes. 

] 2. Verschluß vor rechtem Auge geschlossen, wird öfters hintereinander für 
Momente von etwa !/,” geöffnet, linkes Auge dauernd fixierend. Schon bei den 
ersten Momentreizen tritt Doppeltsehen auf, und zwar weicht das gekreuzte, un- 
gleichnamige Doppelbild (richtiger Halbbild) des rechten Auges in den linken 
unteren Quadranten ab und erfährt gleichzeitig eine Drehung mit dem oberen 
Ende nach außen. Bei fortgesetzten Momentreizen nimmt die Drehung nur um 
ein Geringes, die Abweichung bis zu einem bestimmten Maximum (nicht immer!) 
zu, und zwar bis zu 2,5cm nach links und 2cm nach unten (Abb. 5); es 
erfährt demnach das rechte verdeckte Auge schließlich eine Abweichung nach 
außen und oben, also im Sinne einer Exophorie von etwa 2° 20° und Hyperphorie 
(sursum vergens) von etwa 1° 54’, und eine Rollung um die hintere Halbachse, das 


*) Vollkorrektur wurde deshalb angewendet, um von vornherein dem Ein- 
wurfe zu begegnen, es könnte bei einem Anisometropen durch die möglicherweise 
graduell verschiedene Akkomodation der beiden Augen eventuell eine asymme- 
trische Konvergenz erfolgen; nennenswerte Abweichungen ergaben sich jedoch 
bei mir nicht. Aus demselben Grund kommt hier auch die Angabe von €. v. Heß °P) 
nicht in Betracht, daß bei Emmetropie des einen und Kurzsichtigkeit des anderen 
, Auges im allgemeinen beim Nahesehen mit einem Auge die Blicklinien einander 
angenähert parallel stehen, wenn das kurzsichtige Auge einen in seinem Fernpunkte 
liegenden Gegenstand fixiert, daß sie dagegen auf diesen Abstand konvergieren bei 
Fixieren des emmetropischen Auges. 
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ist mit dem oberen Pole nach außen [Abb. 6]*). Öffnet man schließlich, wenn 
dieses Stadium erreicht ist, den Verschluß dauernd, so bleibt anfangs das Doppelt- 
sehen in der oben geschilderten Weise unverändert bestehen, nur ganz allmäh- 
lich tritt Fusion ein; dieselbe kann dadurch beschleunigt werden, daß das linke 
Auge aktiv abwechselnd geschlossen und geöffnet wird. Dabei tritt jedesmal eine 
ruckweise Annäherung des Doppel- oder Halbbildes des rechten Auges an das 
Bild des linken Auges ein, bis schließlich vollständige Fusion erreicht ist; die letzte 
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Abb. 5. Abb. 6. 
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Phase vor der Verschmelzung verläuft zögernd, des öfteren kommt es dabei sogar 
zu einem Hinausschießen des Doppelbildes nach der entgegengesetzten Richtung. 
zu einer Überkompensation. Es darf nicht unerwähnt bleiben, daß die Größen- 
werte der Abweichungen in den wiederholten Versuchen innerhalb kleiner Grenzen 
schwankten, über den angegebenen Maximalwert nie hinausgingen, die Richtung 
der Abweichung aber immer gleichsinnig blieb. Eine anomale Sehrichtungs- 
gemeinschaft (A. Tschermak) ist bei mir, wie sich bei wiederholter Prüfung mit 
der Leuchtlinie ergab, auch temporär mit Sicherheit auszuschließen. 

3. Rechtes Auge durch dauernd geöffneten Verschluß fixierend, linkes Auge ab- 
wechselnd willkürlich geöffnet und geschlossen. Eine der obigen analoge, jedoch 
quantitativ geringere Abweichung tritt meist auf, welche jedoch zur sofortigen 
Fusion neigt, die nur im letzten Moment — wie oben — etwas zögernd ist; auch hier 
führt das rechte Auge die Korrektionsbewegung aus. Manchmal tritt überhaupt 
keine Ablenkung auf. - 

4. Linkes Auge dauernd fixierend; Verschluß vor rechtem Auge dauernd ge- 
öffnet; rechtes Auge willkürlich abwechselnd geöffnet und geschlossen. Wiederum 
tritt eine gleichartige Abweichung auf, nur läßt sich deren Ausmaß nicht genau 
bestimmen, jedoch stimmt dasselbe angenähert mit den sub 1 angegebenen Werten 
überein. Bei der Öffnung des rechten Auges scheint das Doppelbild desselben von 
weit unten links hereinzukommen, wird jedoch erst ungefähr bei der oben an- 
gegebenen Maximalabweichung sichtbar, schießt dann meist zuerst rasch horizon- 
tal nach rechts, eventuell über die Vertikale des Kreuzes des linksäugigen Bildes 
hinaus und geht dann erst langsam in einem Bogen, manchmal auch direkt vertikal 
nach oben, bis schließlich Vereinigung der Doppelbilder auftritt (Abb. 7). Auch 
hier sind kleine Variationen bei den einzelnen Beobachtungen bemerkbar. 

B. Rechtes Auge dauernd frei, linkes Auge hinter Verschluß (beide Augen 
korrigiert). 


*) Maddox-Asher (S. 241) geben mit einer eigens dazu hergestellten 
Tangentenskala in 25 cm Entfernung gemessene Mittelwerte von 3—t° an, wobei 
aber die Werte zwischen 0° und 8° schwanken können, gleichfalls im Sinne 
von Exophorie, die nach genannten Autoren beim Nahesehen am häufigsten 
sein soll. 
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1. Rechtes Auge fixierend; Verschluß vor linkem Auge dauernd offen. Stets 
binokulares Einfachsehen des fixierten Kreuzes wie bei Al. 

2. Verschluß vor linkem Auge geschlossen, wird öfters hintereinander für 
Momente von etwa !/,” geöffnet; rechtes Auge fixiert dauernd. Es treten ähnliche 
Erscheinungen auf wie bei A2; nur liest das Doppelbild bei Maximalabweichung — 
die Zunahme der Abweichung bei mehrmaligen Momentreizen ist hier nicht so aus- 
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Abb. 8. 


gesprochen — etwa 2cm nach rechts und oben und zeigt nureine Spur von Auswärts- 
drehung. Bei folgender Daueröffnung des Verschlusses sofortige Fusion (Abb. 8). 

Es erfährt demnach das linke verdeckte Auge eine Abweichung nach außen und 
unten, also im Sinne einer Exophorie und Hypophorie (deorsum vergens) und eine 
geringfügige Rollung um die vordere Halbachse, das ist mit dem oberen Pole nach 
außen. Die Größenwerte der Abweichung sind gleichfalls Schwankungen unter- 
worfen, öfters trat überhaupt keine Ablenkung auf, wenn aber, so immer in der- 
selben Richtung. 

3. Linkes Auge durch dauernd geöffneten Verschluß fixierend, rechtes Auge 
abwechselnd willkürlich geöffnet und geschlossen, Verschluß dauernd offen. Resul- 
tat ähnlich wie bei A3, nur liest das Doppelbild rechts oben, wie in Abb. 8. Rasche 
Fusion. 

4. Rechtes Auge dauernd fixierend; Verschluß vor linkem Auge dauernd offen; 
linkes Auge abwechselnd willkürlich geschlossen und geöffnet. Das horizontal von 
rechts hereineilende Doppelbild wird bei manchmaliger Überkompensation durch 
schnelle, im letzten Momente etwas zögernde Fusion vereinigt. Maximalabweichung 
ist auch hier nicht genau bestimmbar. 

Gleichartige Versuche in 30 cm Distanz zeigten analoge, immer in derselben 
Richtung wie oben verlaufende Ablenkungen. Auf nochmalige Zahlenangaben, die in- 
folge der stärkeren Konvergenz bei mir etwas größer ausfallen, sei hier verzichtet, da 
ihnen ohnedies infolge der Inkonstanz nur ein bedingter Wert zukommen könnte. 

Bei Abblendung des einen Auges durch einen vorgesetzten weißen, hellbeleuch- 
teten Schirm gelang es mir nicht, merkliche Abweichungen desselben nachzuweisen. 


Als Resümee aus diesen Versuchen ergibt sich also: Fixiert das 
eine Auge bei geschlossenem oder verdecktem anderen, so konversgiert 
dieses — ganz allgemein gesagt — mit, doch bestehen regelmäßig 
wenn auch graduell verschiedene, so doch bei demselben Individuum 
immer richtungsgleiche Stellunssabweichungen vom Ideal; so bei mir 
für das rechte Auge im Sinne einer Exophorie, Hyperphorie (sursum 
vergens) und einer mäßigen Rollung um die hintere Halbachse bzw. mit 
«dem oberen Pole nach außen, für das linke Auge im Sinne einer Exophorie, 
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Hypophorie (deorsum vergens) und einer geringfügigen Rollung um 
die vordere Halbachse. Man kann sagen: bei Ausschluß des einen Auges 
vom binokularen Sehakte tritt Blickdivergenz (und zwar beim Nahe- 
sehen relative Divergenz) hervor, ebenso Vertikaldivergenz mit relativ 
höherem Stand der Gesichtslinie des rechten Auges, tieferem des linken 
Auges sowie Rollungsdivergenz der Längsmittelschnitte nach oben. 
Es erweist sich also dabei die Breitenkonvergenzaktion, die Vertikal- 
konvergenzaktion (im Sinne von Senkung des rechten Auges — Hebung 
des linken Auges), die Rollungskonvergenzaktion (im Sinne von Neigung 
der Längsmittelschnitte gegeneinander aus Oben-Divergenz) als insuffi- 
zient. Um meine Augen aus der „nicht-eingestellten“ oder ‚inkorrekten“ 
Abblendungsstellung dem Fusionszwange entsprechend zur Einstellung 
zu bringen, bedarf es sonach einer besonderen korrektiven Konvergenz- 
innervation in dreifachem Sinne. — Die Versuche mit Fixation des einen 
Auges und Abblendung des anderen Auges gestatten infolge der bino- 
kularen Wirksamkeit der Fixationskomponenten keine Aussage über 
die Ruhelage des abgeblendeten Auges an sich, sondern nur eine Aus- 
sage über Sinn und Ausmaß der Differenz in der „Ruhelage‘“ beider 
Augen *), nicht über die absolute „Ruhelage“ jedes einzelnen Auges 
bzw. über deren Abweichung von der kinematischen Primärstellung. 
Ob meinen beiden Augen eine gewisse Seitenwendung und eine gewisse 
Senkung — beide von ungleichem Betrage rechts und links — als 
„Ruhelage“ zukommt, läßt sich nach diesen Versuchen nicht entscheiden. 
Für die Komponenten der korrektiven Innervation ist wohl eine bin- 
okulare und zwar gleichmäßige Verteilung weit wahrscheinlicher — ent- 
sprechend den Grundgesetzen von Hering — als eine bloß unokulare. 
Die Stellungsabweichungen müssen für beide Augen nicht gleichgroß 
sein; ihre Größenwerte sind schwankend, doch wird in einer gegebenen 
Entfernung ein gewisses Maximum nicht überschritten. Bei zunehmender 
Konvergenz nehmen die Stellungsabweichungen etwas zu. Willkür- 
schluß und -öffnung eines Auges beeinflußt die Abweichungen in charak- 
teristischer Weise wohl infolge Mitinnervation der Augenmuskeln. 

Sehr deutlich konnte ich auch die bei Öffnung eines verdeckten 
oder willkürlich geschlossnen Einzelauges auftretende gegensätzliche 
Scheinverschiebung der Sehdinge beobachten. Dieselbe findet ihre 
Erklärung darin, daß die Einstellbewegung des Auges bei der Fusion 
ein rein reflektorischer Akt ohne vorhergehende Wanderung der Auf- 
merksamkeit ist; kann ja auch umgekehrt eine Scheinbewegung da- 
durch zustande kommen, daß allein die Aufmerksamkeit wandert und 
der kompensierende motorische Effekt ausbleibt **). 


*) Von der Komplikation durch die Komponenten der Nährungsinner- 
vation abgesehen. as 
**) Einschlägiges siehe E. Hering (10, S. 534—535), W. Fuchs). 
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Solche „latente“ Stellungsabweichungen, welche bei 
Abschluß des einen Auges vom binokularen Sehakte an 
diesem in algebraischer Summe hervortreten, sind wohl, 
wennauchnachAusmaßundvielleichtRichtungverschieden, 
das Gemeingut der meisten, wenn nicht aller Menschen*); 
es sei darum hier wieder betont, daß zwischen den physio- 
logischen Abweichungen oder Heterophorien und den patho- 
logischen Heterophorien (latenten Schielabweichungen) nur 
graduelle, nicht prinzipielle Verschiedenheiten bestehen, 
eine scharfe Grenze zwischen beiden zu ziehen also un mög- 
lich ist. 


IV. Untersuchungen über das scheinbare Gleichhoch, die Lokalisation 
der scheinbaren Horizontalebene. 

Eine bereits altbekannte Tatsache**) ist es, daß die Empfindung 
„„S.Gl.H.'“ — wenigstens beim Kulturmenschen ***) — bei gewöhnlicher 
Kopfhaltung nicht an eine objektiv wagrechte Blickrichtung geknüpft ist, 
daß ihm vielmehr objektiv gleichhohe Dinge höher bzw. größer erscheinen. 
Das kommt beispielsweise darin zum Ausdrucke, daß die Meeresfläche 
gegen den Horizont anzusteigen scheint), ein auf der Meeresoberfläche 
schwimmender Mensch sich mitten in einer Schale zu befinden glaubt, 
wobei das Meer gegen den Horizont hin ansteigende Ränder bildet. 
Es bestehen also deutliche Verschiedenheiten, ‚Diskrepanzen‘“ zwischen 
objektivem und scheinbarem, subjektivem Gl.H. Vorliegende Beob- 
achtungen sollen Aufschluß geben über das Verhalten dieser Diskre- 
panzen in der Nähe, dabei werden die für mich geltenden Größenwerte 
derselben angegeben. Bisher lagen darüber nur einige orientierende 
Untersuchungen vorff). 


A. Beobachtungen des S.G1l.H. bei Mittelstellung des Kopfes. 


Das Beißbrett, d. h. die zwischen den Zähnen festgehaltene Metall- 
lamelle wurde mit Wasserwage sorgfältigst wagrecht gestellt. Wie 
sich mit der Heringschen Nachbildmethode (rotes Kreuz auf weißem 
Grunde) ergab, entsprach in diesem Falle meine Augen- bzw. Kopf- 
stellung bei Einstellen des Blickes bzw. der Gesichtslinien in die Wag- 
rechte sehr angenähert der Primärstellung; bei wiederholter Prüfung 

*) Bezügliche Untersuchungen an größerem Material mit der oben beschrie- 
benen Anordnung habe ich begonnen. Die bisherigen Resultate lassen sich mit 
Obigem gut vereinbaren. 

**) Vergleiche u.a. Tschermak?). 

##%*) Primitive Menschen sind daraufhin noch nicht untersucht (Tschermak?). 

j) Tschermak?); Filehne®) S. 472—476; Bourdon’) p. 153—158. 

ir) Tschermak?) 8.21; Bourdon?’) p. 153—158; R. Mac Dougall°* ”); 
leider waren mir die Arbeiten des letzten Verfassers nicht im Original, sondern nur 
im Referat zugänglich. 
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konnte auch mit einem anderen Beißbrette immer wieder dasselbe fest- 
gestellt werden, wenn nur das Beißbrett (wie anfangs beschriebem) 
vollkommen exakt, auch nicht zu dick verfertigt worden war. Aller- 
dings ist nicht zu erwarten, daß bei allen Individuen die Augen dann 
gerade Primärstellung einnehmen, wenn der Beobachter bei Mittel- 
stellung des Kopfes sich auf eine wagrechte Fläche festbeißt, also die 
Zahnstützfläche wagrecht einstellt und seine Gesichtslinien genau wag- 
recht und geradeaus richtet. 

Es ergaben sich folgende objektive Werte für das S.Gl.H. bei 
einem Werte von 0 für das objektive Gl.H.; beobachtet wurde binokular 
ohne Korrektur bei Verfolgen der Testnadel mit dem Blick. 


Beobachtungsdistanz in cm 20 30 40 50 60 70 
® Mittelwert in cm . — 1.07 71.92 1.85 20.293 20 
= a ee —2 

ze ) Fehlergrenzen in em bis bis bis bis bis bis 

u 1, 1,6 1,9 2,4 IM 3,9 

< 5 | Zahl der Einzelbeoh- 

= achtungen ... % 7 2 7 7 7 

Beobachtungsdistanz in cm 80 90 100 110 120 150 

Mittelwert nem .... 35-44 —48 55 64 —-78 

Fehlergrenzen in cm N a le! 

tere BE U bis 3,7 bis 45 his 49 bis 5,6 his 6,6 bis& 

Zahl d. Einzelbeobachtungen \ 7 Ü {d 1 i 


sraphische Darstellung: Abb. 9. 
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*) Die zu den einzelnen Kurven angegebenen Maßstabrelationen beziehen 
sich auf Teilstricheinheiten (in den Originalzeichnungen em) — so bedeutet 
der Index (1/,0/"%/10); daß für die Abszissen 1 Teilstrich 10 cm, für die Ordinaten 
1 Teilstrich 1 cm entspricht, also die Abszissen der Kurve an Teilstricheinheiten 
auf 1/,, reduziert, die Ordinaten an Teilstricheinheiten gleichgeblieben sind. 
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Es ergibt sich, daß bei Mittel- oder angenäherter Primär- 
stellung des Kopfes* der Eindruck S.Gl.H. nicht an die 
“ Primärstellung der Augen, sondern an einen mäßigen, 
mit der Ferneinstellung des Auges (Erschlaffen der Akkom- 
modation) zunehmenden Senkungsgrad geknüpft ist. Die 
Maximalabweichung bei 130 cm Beobachtungsdistanz be- 
trägst 7,8cm bzw. 3°31”. Bei Ermüdung nimmt die Senkung 
‘des 8.Gl.H. merklich zu**). Ein Zusammenfallen von sub- 
jektivem und objektivem Gl.H. würde bei mir erst knapp 
in Augennähe erfolgen. 

Beobachtungen in größerer Nähe als 20cm waren wegen allzu 
sroßer Akkommodations- und Konvergenzanstrengung untunlich. 

Über das$.Gl.H. in größerer Entfernung wird später berichtet werden. 


B. Vorbereitende Beobachtungen des S.Gl.H. bei geringer 
Abweichung der Kopfstellung von. der Mittelstellung bzw. 
geringer Kopfhebung. 

Die nun folgenden Versuche wurden zeitlich vor den obigen durchgeführt, 
damals mit einem Beißbretthalter, bei welchem sich eine genau wagrechte Ein- 
stellung des Beißbrettes nicht durchführen ließ; wie sich später ergab — es ist 
leicht ersichtlich durch Vergleich der vorausgehenden und der folgenden Kurven — 
befand sich das Beißbrett in einer leicht erhobenen bzw. aufsteigenden Stellung, 
so daß bei leichter, wenige Grade betragender Hebung, d. h. Rückwärtsneigung des 
Kopfes beobachtet wurde. Diese Beobachtungen sollen deswegen hier angeführt 
werden, weil sie nicht nur binokular, sondern auch mit je einem Einzelauge bei 
verdecktem oder durch einen weißen Schirm diffus beleuchtetem anderen, also 
unter verschiedenen Abbildungsverhältnissen ***) durchgeführt wurden. Eine 


*) Die Frage, inwieweit auf Grund optischer oder kinematischer Indizien 
von einer Primärstellung des Kopfes gesprochen werden kann, und mit welcher 
Genauigkeit die „Mittelstellung‘‘ des Kopfes aufgesucht wird, wird in einer 
anderen Institutsarbeit behandelt werden. 

**) Bourdon’) S. 157 fand für sich selbst in 2m Beobachtungsdistanz eine 
Senkung von 3cm bzw. 51’40’, bei einem anderen Beobachter (G.) eine Hebung 
im selben Ausmaße, bei einem dritten (B.) fiel subjektives und objektives Gl.H. 
zusammen; es wurde ein Leuchtpunkt im Dunkeln eingestellt; die Beobachtungen 
wurden zwar unter Fixation des Kopfes an einem wagrechten Beißbrett durch- 
geführt, jedoch ist nicht ersichtlich, ob aus der Primärstellung. Bourdon bemerkte 
bei der Ermüdung gleichfalls eine Tendenz zum Senken des Blickes. A. Tscher- 
mak®) (Myop.: rechtes Auge = 5,25 D., linkes Auge = 1,75 D.) fand für sich 
bei Akkommodationslosigkeit etwa 2° bis 3°30’ Senkung je nach Links- oder Rechts- 
fixation. R. MacDougall’), der mit einer Leuchtlinie im Dunkeln arbeitete, 
fand für sich gleichfalls eine Senkung. 

_***) Es war in Analogie zu den Untersuchungen von Tschermak?°) sowie 
von Sachs und Wlassak”), welche eine deutliche Beeinflussung der Lokalisation 
der Medianebene durch Verschiedenheit der Abbildungsverhältnisse erkennen 
lassen, naheliegend, auch für das S.Gl.H. ähnliche Beeinflussungen zu erwarten, 
zumal ja bei meinen orientierenden Beobachtungen diese Faktoren auch die 
Divergenz der Längsmittelschnitte beeinflußten. 
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Wiederholung dieser Beobachtungen mit exakt wagrechtem Beißbrett erschien — 
weil ungemein zeitraubend und mühevoll — untunlich und auch unnötig, zumal 
sich bereits aus den vorliegenden vollständig klare Verhältnisse ergeben. 


Beobachtungen mit unkorrigierten Augen unter Verfolgen der Einstellnadel mit 
dem Blick, bezogen auf 0.Gl.H. = 0. 


R.A.)) @ R.A.D B.A. L.A.®@ L.A.D 
Beobachtunesdistanz 20 cm 
= f Mittelwerte in cm . 0:50 — 0,42 —0,19 ...—0,14 — 082 
= & — 0,42 0,19, 0200, 0, a0 
A 3 x Fehlergrenzen in cm bis — is bis bis 
© = 0,57 0,42 0,30 0,42 
N Al Zan N 7 er N 8 5 11 11 7 
Beobachtunesdistanz 30 cm 
Mittelwerte nem .... 042 —VBll — 0,32 — 0,68 — 055 
082 022 — 0,22 — 0,52 — 0,42 
Fehlergrenzen in cm bis bis bis bis bis 
„0,92 0,62 0,42 0,82 0,62 
ZH REN), RO Eee 16 3 12 14 ul 
Beobachtungsdistanz 40 cm 
Mittelwerte nem .... — 0,92 — 032 — 0,48 — 02 — 7 
— 0,47 — 0,22 — 0,32 — 0,22 —_ 0,72 
Fehlergrenzen in cm bis bis bis bis bis 
0,62 0,52 0,52 0,52 0,82 
ZAHN De EN ee N ie) 11 10 stil 6 
Beobachtungsdistanz 50 cm 
Mittelwerte nem .... — 0,52 — 0,50 — 0153 — 0,29 — 0,37 
— 0,42 — 0,42 — 00 02 —0,22 
Fehlergrenzen in cm bis bis bis bis bıs 
| 0,62 0,62 0,62 0,32 0,52 
Zahl N rn aeg 10 7 7 10 8 
Beobachtungsdistanz 60 cm 
Mittelwerte mcm .... —0,52 — 0,42 — 0,31 —0,19 — 0,14 
042 0,822 02200092 —0,07 
Fehlergrenzen in cm bis bis bis bis bis 
| 0,62 0,52 0,42 0,42 0,22 
Kane a Ne 10 I 9) 9 7 
Beobachtungsdistanz 70 cm 
Mittelwerte nem .... — 0,75 — 0,55 —0,56 — 0,84 —1,01 
| 0,62% WAT —_ 0,50 02 — 0,92 
Fehlererenzen in cm bis bis bis bis bis 
0,80 0,67 0,6 0,92 1,06 
Zahl 3 u. 7 7 7 7 M 


') R.A.@ bedeutet rechtes Auge bei verdecktem linkem, R.A.D bei durch 
einen weißen Schirm diffus beleuchtetem linken; analog L.A.@ u. L.A.D}; -B.A, 
— beide Augen. 
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R.A.® R.A.DO BEA. L.A.® LA.‚ 
Beobachtungsdistanz 80 cm 
Mittelwerte incm ... . — 1,08 —1.,16 1620 — 1,14 — 18 
—1,02 — 11% — = 1.02 — 112 
Fehlergrenzen in cm . bis bis bis bis bis 
1 1,22 1,22 1,32 1,32 
Zell 7 be 8 I 8 
Beobachtungsdistanz 90 cm 
Mittelwerte nem... . — 1,62 — 1,55 — 1,16 — 14] — 1,45 
— 7 — 1,42 — 7 — 7 —1,42 
Fehlergrenzen in cm . . bis bis bis bis bis 
1672 1,12 122 1,49 1,52 
Zeil 2) rs Se 7 7 (6) 7 7 
Beobachtungsdistanz 100 cm 
Mittelwerte n cm... — 1,68 — 1,82 — 1.9 — 1,39 — 1,48 
52 —- 1.12 — 1,02 — 198 — 1% 
Fehlererenzen in cm . . bis bis bis bis bis 
1,74 2,12 122 1,52 1,52 
Zeil. 2 een 7 T 7 7 q 
Beobachtunesdistanz 110 cm 
Mittelwerte incm... — 1,45 — 1,66 — 1a) — 0 — 1.92 
— 1,31 — 1542 — U — 1,62 — 1,42 
Fehlersgrenzen in cm . bis bis bis bis bis 
1,82 1,82 1,92 1,92 1,62 
Aal... Po) 8 6) 6) 8 
Beobachtungsdistanz 120 en 
Mittelwerte inem.. .. — 1450 —L.le — 1,83 — 685 —Sil 
—il — 1,67 — 1.12 — 0% — 1.50 
Fehlergrenzen in cm . bis bis bis bis bis 
1,92 1,92 2,02 1697 212 
La) N 7 7 8 Re) 8 
Beobachtungsdistanz 130 cın 
Mittelwerte nem . . . — 0 — 1,83 — 1,88 =-1,98 — 1,86 
— 682 — 1,62 — 2 — 1,94 — 1% 
Fehlergrenzen in cm . bis bis bis bis bis 
2,02 2,07 2,02 2,02 2,0 
ae. 6) 6) 8 6) 8 
Beobachtungsdistanz 140 cm 
Mittelwerte incm.. . . — 1,94 —1,89 , '—1,87 — 1.22 — 11.0 
. — 112 — 182 — 0% — 1.12 — 1,82 
Fehlererenzen in cm . bis bis bis bis bis 
2,02 1.7 2,02 2,02 2,07 
Zelle, x, 2 6) 9 3 8 8 
Zerst gskeise ! 
Beobachtungsdistanz 150 cm ame! 
Mittelwerte incm.. . . 95 — 1,95 — 2.0 202 —auN8 
— 1,82 — 1112 — 10% — 1,92 — 2.02 
Fehlergrenzen in cm . bis bis bis bis bis 
2,07 2,12 2,22 2,12 2,32 
Zeil Se 8 8 8 8 8 
starke Zerstreuungskreise ! 
12 


Pflügers Archiv f. d. ges. Physiol. Bd. 185 


ITS 


Entfernungen 
20 30 40 30 60 70 80 90 700 710 120 730 140 TSOCH? 


70 


M. H. Fischer: Messende Untersuchungen 


Graphische Darstellung: Abb. 10. 
Betrachten wir zuerst die binokulare Kurve im Vergleiche zu Abb. 9, 
so zeigt sie beträchtlichere Schwankungen, zum größten Teil wohl be- 
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dingt durch Einstellungsfehler infol- 
se des bei diesen Erstlingsversuchen 
noch bestehenden Mangels an Übung, 
welche ja ebenso wie die Erfahrung 
einen, wenn auch nicht wesentlichen, 
so doch sicher mitbestimmenden Ein- 
iluß auf die Lokalisation hat. An- 
fangs erschienen mir die Einstellun- 
gen auch subjektiv noch bei weitem 
nicht so „bestimmt“ wie späterhin. 
Weiters ist eine bedeutend geringere 
Senkung — bei 150cm Distanz be- 
trägt sie hier nur etwa 2cm bzw. 
45’ 50” -- auffallend, was sich zum 
Teile aus der Hebung des Beißbrettes 
erklärt (siehe später). Noch ein wich- 
tiger Faktor ist aber an dieser Stelle 
zu berücksichtigen: die Ermüdung; 
die Einstellungen für die Kurve 
Abb. 9 wurden fast in einem Zuge 
ununterbrochen durchgeführt und 
bei länger dauernden Einstellungen 
kommt es immer zu einer beträcht- 
lich stärkeren Senkung des S.Gl.H., 
wie sich dies immer wieder in meinen 
wiederholten, über 1 Jahr hinaus 
ausgedehnten Untersuchungen er- 
gab; für Kurve Abb. 10 hingegen 
wurden die Einstellungen meist mit 
größeren Zwischenpausen (1 Tag und 
mehr) vorgenommen, die Augen 
waren also jedesmal ausgeruht, frisch. 
Schließlich sind die Größenwerte der 
Diskrepanzen auch zeitlich sicher 
nicht unbedeutenden Schwankungen 


SS unterworfen, ihrer Richtung nach 


aber bleiben sie immer gleichsinnig. 


Sonst verlaufen jedoch beide Kurven einander recht ähnlich. Die 
unokularen Werte lassen zum Teile größere Abweichungen voneinander als 
auch von den binokularen erkennen, die sicher nicht allein auf Einstellungs- 
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fehler zurückzuführen sind. Von wesentlichem Einfluß ist vielmehr 
die Verschiedenheit der Abbildungsverhältnisse und die durch dieselbe 
bedingten Veränderungen des binokularen Augenmuskelspannungs- 
bildes (siehe Individuelles). Nicht außer acht zu lassen ist auch meine 
Anisometropie, die an und für sich schon eine verschiedene Lokali- 
sation des S:Gl.H. für jedes Einzelauge bedingt. So fand auch bereits 
Tschermak?°) für sein rechtes stärker myopes (5,25 D) Einzelauge 
größere Senkungen als für sein linkes minder myopes (1,75 D). Bour- 
don?°) gibt ebenfalls das S.Gl.H. für jedes Einzelauge verschieden an, 
das binokulare lokalisierte er immer tiefer. Bei mir lassen sich solche 
Gesetzmäßigkeiten nicht herausfinden; bemerkenswert ist nur, daß die 
Einstellungen meines linken myopen Auges fast immer eine größere 
Schwankungsbreite aufweisen, daß die Lokalisation des linken Einzel- 
auges auch subjektiv viel unbestimmter schien; es scheint überhaupt 
mein linkes schwach myopes Auge, wenigstens was die Lokalisation 
des S.Gl.H. anbelangt — beim S.G.V. ist es übrigens ähnlich —, 
eine gewisse Minderwertigkeit zu besitzen, das rechte schwach hyper- 
metrope sich durch eine Art Prävalenz auszuzeichnen. Die Möglichkeit 
jedoch, daß beide in dem Gewichte oder Anteile am gemeinsamen Ein- 
drucke eventuell zeitlich und mit der verschiedenen Entfernung wechseln, 
ist nicht ohne weiteres von der Hand zu weisen; vielmehr spricht die 
Erfahrung dafür, daß sich bei mir das binokulare S.Gl.H. bald dem des 
rechten, bald dem des linken Auges mehr anlehnt, manchmal zwischen 
beiden liest; allerdings weicht es hie und da von beiden stark ab. 

Anbei als Parallele noch Beobachtungen des Herrn Assistenten 
Gustav Schubert, die unter denselben Bedingungen wie meine unter 
B angegebenen ausgeführt wurden und als Vergleichsbeobachtungen 
deswegen von besonderem Werte sind, weil Herr Schubert beiderseits 
isometrop ist und auch sonst keine Anomalien seines Sehapparates auf- 
weist. Für die mühevolle und präzise Arbeit sei ihm der beste Dank aus- 
gesprochen. Einstellungen unter Freigabe der Augenbewegungen, bezogen 
auf 0.Gl.H. =. 


R.A.® BA LA@|RA®@ BA LA® 
Beobachtungsdistanz in cm 20 30 
Mittelwerte nem... -10 -051 -10 |-137 -101 -12 
—0,8 A el ee — 0) — ||| 
Fehlersrenzen incm. . . | bis bis bis bis bis bis 
ta 0,69 1,05 105 1,08 1,4 
Zain 8 8 8 8 8 8 
Beobachtungsdistanz in cm 40 50 
Biselwentesingemi so 7 | 2092 = 166 2 
ae 3 — 1.7 — 2,0 — 11, — le) 
Fehlergrenzen in cm . . | bis bis bis bis bis bis 
1,9 1,5 1,8 2,15 1,8 231 
Zain 8 8 8 8 8 1%) 
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Beobachtungsdistanz in cm 60 | 7 
Mittelwerte inıem.. .,.. 24 7 183 0734 I 20 203270 
28 —i0 02947, 2652, OS 
Fehlergrenzen in cm . . bis bis bis |, bis bis bis 
2, 1,92 2,6 | 2,8 2.08 2,8 
Zahl . S fo) SHE 8 S 
Beobachtungsdistanz in cm S I0 
Mittelwerte ans em 2 7 3 Va Sl ep — 3,2 
29 —2ı an, 3% — 2,4 — al 
Fehlererenzen in cm . . bis bis bs | bis bis! bis 
Bl 2,8 am 4 2.68 3,4 
Ra NE Re) S Sell Re) 8 
Beobachtunesdistanz in em 100 | 110 
Mittelwerte nem... -366 -2,96 3,38  —-3,96 3,09 —4 
36-288 -363 | -3,9 29 8,9 
Fehlergrenzen in cm . . bis bis bis bis bis bis 
33.0 3.92. 9:2:05 32 4,05 
PN ee S S Se 06 6) 8 
Beobachtungsdistanz in cm 120 | 13 
Mittelwerte m cm. .. 49 315 431.) —445 235, 7252 
— 4,1 —» —42 —4,4 —)) — 4,45 
Fehlergrenzen inem . . bis bis bis Wrlbis bis bis 
4,4 3,28 4.5 4,5 3,68 4,58 
Zahl. a u er & 6) 8 [&) [6% fo) 
Beobachtungsdistanz in em 140 | 150 
Mittelwerte ncm ... -465 401 -476 | —4,96 441 5,14 
AD) —n —4,9 ‘..—44  —5,08 
Fehlergrenzen incm . . bis bis bis bis bis bis 
4,7 4,15 4.82 le 4,45 542 
Ballen ER eh en S S SLR ®) >) 
Graphische Darstellung: Abb. 11. 
Entfernungen 
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Die Senkung des S.Gl.H. beträgt bei Herrn Schubert in 150 cm 
Distanz 4,5—5cm bzw. etwa 1°43’, ist also etwas mehr als doppelt so 
groß wie bei meinen Untersuchungen unter B (Abb. 10), die ja unter 
denselben Bedingungen ausgeführt wurden, ein Beweis, daß es beträcht- 
liche individuelle Verschiedenheiten in der Lokalisation gibt. Das bin- 
okulare S.Gl.H. liegt andauernd höher als jenes jedes Einzelauges. 
Andeutungsweise soll hier nur darauf hingewiesen werden, daß dies 
abhängig ist von der Änderung des binokularen Augenmuskelspannungs- 
bildes durch eine exophorische Ablenkung (Konvergenzminderung) 
des abgedeckten Auges. Die Verhältnisse liegen hier deshalb so klar, 
weil der Beobachter isometrop ist und Refraktionsdifferenzen hier nicht 
störend einwirken; weichen ja doch die Werte für S.Gl.H. der beiden 
Einzelaugen nur um ein geringes voneinander ab. 


C. Beobachtungen des S.Gl.H. bei Hebung oder Senkung 
des Kopfes. 


Die folgenden Beobachtungen wurden von mir mit gehobenem oder 
gesenktem Kopfe, also abweichend von dessen Mittelstellung durch- 
seführt; das zuerst sorgfältig wagrecht gestellte Beißbrett konnte um 
den gewünschten Betrag genau geneigt werden. Die Augen befanden 
sich bei Einstellung der Gesichtslinien in die Wagrechte ursprünglich 
in der Primärstellung, bei Ausführung der Hebung des Kopfes mußten 
sie hingegen, um in der Primärstellung zu verharren, entsprechend 
dem Ausmaße der Kopfhebung mitgehoben werden und umgekehrt. 


1. Einstellungen mit beiden unkorrigierten Augen bei 10° Hebung 
des Beißbrettes bzw. des Kopfes aus der Primärstellung unter Ver- 
folgen der Testnadel mit dem Blick, bezogen auf 0.Gl.H. —=®*). 


Beobachtungsdistanz in cm 20 30 40 50 60 70 
Mittelwerte ncm .. . . 0:55 °2.0,1 25 0145772.0:037 700722 204 
| 2.00 a 10 20 

Fehlergrenzen incem .. bis _ bis bis bis bis 
02 done os 

Fan... EL 8 6 8 8 8 m 
Beobachtungsdistanz in cm 80 % 100 110 120 130 
Mittelwerteinem .. . 8 — u) ai) = le —aT 
0)! 0 — 0 at 

Fehlergrenzen in cm . . bis bis — bis bis bis 
| — 020 02 0,9 1,6 2,9 

Zeliliu ur 7 7 4 6 6 7 


Graphische Darstellung: Abb. 12. 


*) Natürlich hat jedesmal der mittels Justierblock ermittelte Nullpunkt der 
Skala nach vollzogener Kopfhebung oder -senkung eine andere absolute Höhen- 
lage bzw. Höhenlage zur Tischkante als zuvor bei Mittelstellung des Kopfes. 


182 M. H. Fischer: Messende Untersuchungen 


Diese Beobachtungen zeigen bei 10° Hebung des Kopfes aus der 
Primärstellung bis etwa 100 cm Distanz eine weitgehende Angleichung 
des S.Gl.H. an das objektive, die Senkungsdiskrepanzen setzen erst 
dann ein, nehmen an Größe jedoch rasch zu, so daß bei 130 cm schließ- 
lich doch eine Senkung von 2,8 cm bzw. 1°11’ erreicht ist. Ein voll- 
ständiges Zusammenfallen von subjektivem und objektivem Gl.H., 
eine „‚Orthoskopie‘““ — wie dies benannt sein möge — tritt in diesem Falle 
3mal auf und zwar etwa bei 32 em, 50 cm und 80 cm Beobachtungs- 
distanz; bei 20 und 60 cm zeigt das S.Gl.H. eine deutliche Erhebung. 
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Abb. 12. 


Die verzeichneten charakteristischen Schwankungen treten in ähnlicher 
Weise auch bei späteren Beobachtungen auf (auf Abb. 10 sind sie übrigens 
gleichfalls angedeutet), ohne daß für sie eine Erklärung gegeben werden 
könnte. Über 130 em Entfernung hinaus konnte hier — wie auch später- 
hin — infolge technischer Schwierigkeiten nicht gegangen werden. 
Bemerkenswert ist, daß in diesem Falle bei Ermüdung das S.Gl.H.: 
sich nach oben verschiebt, ein Ausdruck dafür, daß die relativ (gegen 
die Primärstellung) um 10° gesenkten Augen gegen ihre Primärstellung 
bzw. gegen ihre mit ersterer allerdings nicht identische Ruhelage zu- 
rückzugehen trachten. 


2. Einstellungen mit beiden unkorrigierten Augen bei 20°Hebung 
des Beißbrettes bzw. des Kopfes aus der Mittelstellung unter 
steter Verfolgung der Testnadel mit dem Blick, bezogen auf 
OXGIAENS 0: 


Beobachtungsdistanz in em 20 30 40 50 60 70. 
Mittelwerte inem . ... +08 +138 +2,05 +174 +173 +2,07 
0,97 Ar 2 IE ge 2 
Fehlergrenzen in cm . . bis bis bis bis bis bis 


0,7 1,3 1,8 1,6 126) 2169 
alla En ae Ne 6 (6) &) 5 8 
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Beobachtungsdistanz in cm 80 90 100 110 120 130 
Mittelwerte nem . . . +2,17 +2 +0,64 +0,54 +06 —0,52 
Da or 1 0 1-0. 080,5 
Fehlergrenzen in cm . . bis bis bis bis bis bis 
Da 1,9 0,6 0,4 0,4 1,0 
allen Sen 8 7 7 8 8 fo) 
Beobachtungsdistanz in cm 140 
Mittelwerteinem ... -1]17 
: [ —® 
Fehlergrenzen in cm . . bis 
Ws 
Faneaan. .e, 8 
Graphische Darstellung: Abb. 13. 
Entfernungen 
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Das S.Gl.H. bleibt bis 125 cm Distanz, wo Orthoskopie auftritt, 
dauernd über dem objektiven; die Maximalerhebung bei 80 cm beträgt 
2,17 cm. Der kontinuierlich steile Abfall beginnt erst spät bei 110 cm, 
bei 140 cm ist erst eine Senkungsdiskrepanz von 1,17 cm bzw. 28’45” 
erreicht. Ermüdung bedingt auch hier wiederum Höherlokalisation. 

Es ergibt sich demnach aus diesen beiden Versuchsreihen mit Deut- 
lichkeit, daß Erhebung des Kopfes aus der Primärstellung bzw. Rück- 
wärtsneigung um eine transversale Achse je nach dem Ausmaße der- 
selben für das Nahesehen eine erhebliche Verminderung der im Sinne von 
Senkung liegenden S.Gl.H.-Diskrepanz zur Folge hat, bis zu einem be- 
stimmten Beobachtungsabstand sogar zu einer Diskrepänz im Sinne einer 
Hebung führt, die um so weiter hinausreicht, je stärker die Kopfdrehung 
in diesem Sinne ist; jedoch wird das Auftreten von Senkungsdiskre- 
panzen dadurch nicht aufgehoben, sondern nur auf eine größere Beob- 
achtungsdistanz hinausgeschoben. Diese Tatsache ist es wohl unter 
anderem auch, welche die individuellen Verschiedenheiten der absoluten 
Lokalisation bedingt; das S.Gl.H. — wenigstens für die Nähe — wird 
je nach der habituellen Kopfhaltung der: Individuen ein verschiedenes 
sein. — Bei Rückwärtsneigung des Kopfes nehmen die Augen 
bei Einstellung auf Gleichhoch nicht dieselbe Stellung in der Orbita 
ein wie bei Primärstellung des Kopfes (wobei auf 130 cm 3° 31’ Senkung 
bestünde, so daß bei 10° Rückwärtsneigung 10°—3° 31” = 6° 29’ Hebung 
über die Wagrechte bestehen müßte); sie bzw. ihre Gleichhocheinstellung 
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werden aber vom Kopfe nicht einfach ‚mitgenommen‘ — sondern eine 
relative Senkungsstellung, welche allerdings wieder nicht so groß (10°) 
ist, daß das S.Gl.H. denselben objektiven Äquivalenzwert (verglichen mit 
dem objektiven Gl.H.!) behielte. Vielmehr besteht unverkennbar 
eine Andeutung von Mitnahmetendenz, indem auf 130 cm statt 
10° Hebung der Augen (bzw. 6° 29’ über die Wagrechte) bei reiner Mit- 
nahme und statt 10° Senkung bei Konstantbleiben des Äquivalenzwertes 
für S.Gl.H. eine Senkung von 6° 29 + 1°11’—=7° 40’, also eine Mitnahme 
im Ausmaße von bloß 2° 20’ resultiert. Um diesen Betrag wird eben 
infolge von 10° Hebung des Kopfes (auf 130 em Entfernung) das S.Gl.H. 
höher angesetzt als bei Primärstellung des Kopfes. Bei 20° Hebung 
des Kopfes werden die Augen bzw. ihre Gleichhocheimstellung 


nicht 20° (bzw. 16°29" über die Wagrechte) mitgenommen, aber auch _ 


nicht 20° gesenkt, sondern nur 16°29’ + 28,8’ — 16° 57,8’ gesenkt, 
also im Ausmaße von 3° 22’ vom Kopfe ‚mitgenommen‘. Die an sich 
schwache Andeutung von ‚Mitnahme‘ der Augen bzw. des S.Gl.H. 
nimmt also bei Fortschreiten der Hebung des Kopfes rasch ab, indem 
sie bereits bei 10° Hebung 2°20’ (über die Einstellung bei Primär- 
stellung des Kopfes mit 3° 31’), bei 20° Hebung nur 3° 25’ (also für 
+ 10° nur 1°5’) ausmacht. (Abb. 14.) 


Kopf-Wihelstellung 
Kopf-Hebung 


Abb. 14. 


3. Einstellungen mit beiden unkorrigierten Augen bei 10° Senkung 
des Beißbrettes bzw. des Kopfes aus der Primärstellung unter 
steter Verfoleung der Testnadel, bezogen auf O.G1l.H. = 


Beobachtungsdistanz in cm 20 30 40 50 60 70 
Mittelwerte nem... 15 ln a7 —ı — 2,4. 3,04 
— 8 —1,6 — 2,3 — I.) — 2,8 — 2) 

Fehlergrenzen in em . . | bis bis bis bis bis bis 

: 1,6 1,8 2,45 2a 28 32 

Zahlen A MU 7 7 fl 5 8 
Beobachtungsdistanz in cm 80 I0 100 110 120 130 
Mittelwerte nem... 46 5.14 —5.9 - —6,25 — rel Fer, 
—44 —HU —& —_ 6.90.2005 

Fehlererenzen in cm . . bis bis bis bis bis bis. 

ä | 4,7 5,2 6,0 6,4 73 7,9 

Zar 0) 3 iQ 8 7 7 


a 


185 


über das scheinbare Gleichhoch, Geradevorne und Stirngleich. 


Graphische Darstellung: Abb. 15. 
Abb. 15 und die durch Beobachtungen am wagrechten Beißbrette 
bzw. bei Mittelstellung des Kopfes erhaltene Abb. 9 zeigen keine wesent- 


Entfernungen 


20:20 30 40 60 70 
Beten] 


Kl) 


50 60 90 710 10 120 130m 


[S) 


Öenkungswerfe für #7 
SEE RSS 


KG 


N 
Q 
N 
S 
203 4 
28 (1%) 
S 


Abb. 15. 


lichen Verschiedenheiten mit Ausnahme einiger Schwankungen auf 


Abb. 15; die Senkungsdiskrepanz bei 130 cm Distanz beträgt in Abb. 9: 
=.3%, 0 Abb. 15: 3° 25’. 


4. Einstellungen mit beiden unkorrigierten Augen bei20° Senkung 
des Beißbrettes bzw. des Kopfes aus der Primärstellung unter 
steter Verfolgung der Testnadel, bezogen auf 0.G1.H. =. 


Beobachtungsdistanz in em 


20 30 40 50 60 70 
Mittelwerte in cm . . — 9 le lt —lleie —2 — 2.08) 
Va le ll — rn. elle is 
Fehlergrenzen in cm . . bis bis bis bis bis bis 
0,5 1,05 145 AZ 2,2 32 
Zahl . 7 7 7 ü { Ü 
Beobachtungsdistanz in cm 80 I0 100 110 120 130 
Mittelwerte ncm . .. -558 -6,67 —-728 —-734 —753 —7,57 
en ee A 
Fehlergrenzen in cm . . bis bis bis bis bis bis 
St 6,75 1,3 8 7,8 19 
Zahl . % 5 6 6 6 6 


Graphische Darstellung: Abb. 16. 

Trotz der beträchtlichen Senkung des Kopfes bzw. Drehung nach 
unten um eine quere Achse um 20° zählt die maximale Senkung des 
S.Gl.H. bei 130 cm auch hier nur 7,57 cm bzw. 3° 20’, ist also fast 
gleichgeblieben dem in Abb. 9 und Abb. 15 verzeichneten Werte, hat 
jedenfalls nicht zugenommen; nur der Verlauf der Kurve ist verschieden 
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von den beiden anderen. Zwischen 30 und 100 em fällt die Kurve in 
Abb. 16 viel steiler ab, zeigt ein bedeutend größeres Differential als die 
beiden anderen, bei 100 cm ist die Maximalsenkung schon fast erreicht; 
von daab verläuft die Kurve sehr seicht, die nunmehr noch hinzutretende 
Senkung ist minimal. Mäßiges Vorwärtsneigen des Kopfes bedingt dem- 
nach keine Zunahme der Senkungsdiskrepanzen, sondern ein Erreichen 
des Maximalwertes derselben in größerer Körpernähe; darüber soll später 
noch ausführlicher berichtet werden. Bei mäßigem Vorwärts- 
neigen des Kopfes bis zu 20° behalten die Augen bei Ein- 
stellung auf Gleichhoch für das relative Fernsehen (130 cm) 
angenähert dieselbe Stellung im Raume, führen also dabei 
einederKopfneigung entgegengesetzte ungedämpfteHebung 
aus, so daß das S.Gl.H. angenähert denselben objektiven 
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al Abb. 16. 

Äquivalenzwert (verglichen mit dem objektiven Gl.H.!) be- 
hält. Es erfolgt — im Gegensatze zum Verhalten bei mäßigem 
(10°, 20°) Rückwärtsneigen des Kopfes — bei mäßigem Vor- 
wärtsneigen des Kopfes (bis 20°) keine auch nur angedeutete 
„Mitnahme“ der Augen mit dem Kopfe. 

[Ich muß es dahingestellt sein lassen, ob nicht bei noch stärkerem 
Vorneigen des Kopfes doch eine Senkung des S.Gl.H. eintritt — wenn 
auch erst bei höheren Graden und wohl in geringerem Ausmaße als 
dies von der Hebung des S.Gl.H. bei Zurückneigen des Kopfes silt. 
Für ein solches Verhalten könnte folgende einfache, bisher anscheinend 
unbekannte Beobachtung angeführt werden, obzwar dabei Kompli- 
kationen mit in Betracht kommen könnten. Fixiert man den oberen 
Rand einer Mauer (den First einer Häuserreihe oder sonst die wag- 
rechte Kante eines am besten angenähert gleichhoch und in einer Ent- 
fernung von etwa 100—500 m befindlichen Objektes, unter welchen 
Bedingungen die Erscheinung am aufdringlichsten ist) und erhebt nun 
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unter Beibehaltung der Fixation rasch und ausgiebig den Kopf, so 
scheint die Mauer in den Boden versinken zu wollen; senkt man rasch 
und ausgiebig den Kopf nach vorne, so scheint die Mauer in die Höhe 
schießen zu wollen. Ist die starke Senkung des Kopfes bzw. die relative 
Hebung der Blickebene mit einem Herunterrücken des S.Gl.H. ver- 
bunden, so müssen objektiv gleichhohe Gegenstände höher erscheinen 
und umgekehrt bei Hebung des Kopfes bzw. relativer Senkung der 
Blickebene niedriger, wenn dieselbe mit einem Emporrücken des S.Gl.H. 
verknüpft ist*).] 


D. Einfluß der Näherungseinstellung auf das S.Gl.H. 


Zwecks Analyse der aufgefundenen Diskrepanzen ergab sich die 
Notwendigkeit, den Einfluß der Faktoren der Näherungseinstellung 
bzw. Fernerungseinstellung, welche Ausdrücke wie seitens Tscher- 
maks als zusammenfassend für die entsprechenden Veränderungen im 
Verhalten der äußeren und inneren Augenmuskeln gebraucht seien, 
zu studieren. Durch die relative Akkommodations- bzw. Konvergenz- 
breite war es möglich, sowohl den Einfluß der Akkommodation als 
auch jenen der Konvergenz-Divergenz innerhalb der physiologischen 
Grenzen gesondert zu untersuchen. 

Die Einflüsse der Akkommodation wurden unter Beibehalten einer 
bestimmten Entfernung, also derselben Konvergenz durch Vorsetzen 
von Kollektiv- und Dispansivsystemen systematisch untersucht; die 
Gläser wurden in einen Brillenhalter eingesetzt, der durch zwei Klemmen 
über dem Beißbrette festgehalten wurde, so daß die Gläser unter mög- 
lichster Zentrierung etwa 1 cm von den Augen des Beobachters ent- 
fernt waren. 


1. Über den Einfluß der Akkommodation unter Konstanz der Konvergenz 
bei unokularer Beobachtung des 8.Gl.H. 


Die zunächst zu erwähnenden unokularen Einstellungen des 
S.Gl.H. sind mit dem unter B beschriebenen einfachen, nicht exakt 
wagrecht stehenden Beißbretthalter durchgeführt worden; als Gläser 
standen einfache sphärische Linsen in Verwendung. Einstellungen 
unokular unter steter Verfolgung der Testnadel in einer konstanten Ent- 
fernung von 30 cm, bezogen auf 0.Gl.H. =®. 


*) Von einer hierhergehörigen Erscheinung berichtet W.Lohmann °?). Sieht 
er den hoch- oder tiefstehenden Mond mit gesenktem Haupt und erhobener 
Blickriehtung an, so hat er die Empfindung: der Mond stehe über ihm; betrachtet 
er den hochstehenden Mond mit zurückgelehntem Haupt, so empfindet er: der 
Mond befinde sich vor ihm. Das stimmt nun mit obiger Betrachtung überein. 
Weiters bestreitet er, daß dabei nur die Funktion der Augenmuskeln eine 
Rolle spiele, meint vielmehr, daß auch das Lagegefühl von Kopf und Körper zu 
den Augen ein maßgebender Faktor sei. Wir kommen auf diese Frage erst später 
bei der theoretischen Fassung und Deutung unserer Beobachtungsergebnisse zurück. 
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Graphische Darstellung: Abb. 17. 

Es ergibt sich also für das rechte hyperope Auge einerelative Akkom- 
modationsbreite bis zu 9 Dioptrien, für das linke myope nur bis zu 
8 Dioptrien. Für beide Augen sinkt mit zunehmender und steigt mit 
abnehmender Akkommodation das S.Gl.H. in ungefähr gleichem Maße; 
für das rechte Auge beträgt der Unterschied zwischen +4und —5 Di- 
optrien etwa 1,5 cm, fürdaslinkezwischen + 3 und —5 D etwa lcm bei 
- 30 cm Beobachtungsabstand. Es ist anzunehmen, daß die bei wachsender 
Akkommodation zunehmende Linsensenkung mit beeinflussend wirkt. 
Bemerkenswert ist, daß die Kurve des rechten hypermetropen Auges 
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durchwegs über der deslinken myopen verläuft, beim Vorsetzen einer Plus- 
linse zwischen 1 und 2 Dioptrien orthoskopisch wird und bei weiterer 
Akkommodationserschlaffung sogar ansteigend über das O.Gl.H. hinaus- 
läuft, während die Kurve des linken Auges ständig unter diesem bleibt. 
Ob sich für Myope im Vergleich zu Hyperopen immer größere Senkungs- 
diskrepanzen ergeben, ob von ihnen — wenigstens häufig — ohne Kopf- 
erhebung Orthoskopie nicht erreicht werden kann, müßte Gegenstand 
weiterer umfassender Versuche sein, ist aber wohl zu erwarten. In diesem 
Sinne läßt sich auch die Angabe Tschermaks?) (S. 21) verwerten, der 
mit seinem rechten, stärker myopen Auge ständig tiefer lokalisierte 
als mit seinem linken, schwächer myopen. 


2. Über den Einfluß der Akkommodation unter Konstanz der Konvergenz 
bei binokularer Beobachtung des 8.G1.H. 


Die binokularen Akkommodationsversuche wurden nach 
mehrfachen Vorversuchen mit exakt wagrecht gestelltem Beißbrette 
vorgenommen. Um den Einwurf von vornherein zu entkräften, die bei 
Verwendung von mangelhaften sphärischen Gläsern auftretenden 
Scheinverschiebungen und Verzerrungen könnten beeinflussend ge- 
wirkt haben — ein Einwurf, der ja zum Teile schon dadurch zurück- 
gewiesen erscheint, daß die Gläser konstant in einem fixen Brillenhalter 
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unter möglichster Zentrierung festgehalten wurden —, wurden Zeißsche 
Punktalgläser *) vorgesetzt. Ein wesentlicher Unterschied ergab sich 
jedoch durch diese Verbesserung nicht. 

Die Einstellungen erfolgten binokular unter steter Verfolgung der 
Testnadel bei einer konstanten Distanz von 50 cm, bezogen auf O.Gl.H. 
—9; von der Vollkorrektur ausgehend wurde immer eine Dioptrie 
plus oder minus hinzugefüst. 


BIASSELZA? R.A. L.A. R.A. L.A. R.A. L.A. R.A. L.A. 
Brechkraft d. vorges. 143,75 a ee ee —i 


Linse in Dioptrien: (Vollkorrektur) 
Mittelwerte in cm .ı starke Zer- —1,6 al —yS — 2,4 
streuungs- 
Fehlergrenzen in cm? kreise, schät- — 1.5 bis 1,7 —2bis 22 -—2,1bis 24 —2,3 bis 2,5 
zungsweise 
Zahl were ee lEDısils6 7 m Z 2 


IN PART FAR R.A. IL.A. R.A. L. A. R.A. L.A. 


Brechkraft d. vorges. | je: “ & H a x 
Linse in Dioptrien: a 2,25 —4 3,25 —5 ad = 


Mittelwerte in cm . — 2,5 a — 3,4 —3,7 
Fehlergrenzen incm —24bis 26 -3bis3,3 3,3 bis 3,5 -—3,6 bis 3,9 
AAN re TER & 7 7 7 


Graphische Darstellung: Abb. 18. 

Die doppeläugige relative Akkommodationsbreite beträgt demnach 
etwa 8 Dioptrien; innerhalb derselben sind bei dieser Distanz Höhen- 
differenzen von ungefähr 2,5 cm feststellbar, wiederum ergibt sich 
bei Akkommodationszunahme 
Senkung, bei Akkommoda- 
tionsminderung Erhebung des 
S.G1.H. 


Drechkraff ın Diopfrien 
BSH O1 RER 2, 


a) + 


3-4 5 


3. Über den Einfluß der Kon- 
vergenz unter Konstanz der 
Akkommodation bei binoku- 
larer Beobachtung des 8.G1.H. 


Die Konvergenz-Diver- 
senzversuche unter Ver- 


f wertung der relativen Konver- 
on senzbreite gestalteten sich 
Abb. 18. trotz vielfacher Wiederholun- 


gen und größter Müheauf- 

wendung überaus schwierig. Sie wurden unter Vorsetzen von Prismen, 
die einmal beide mit den brechenden Kanten nach innen, das andere 
*) Die schwer zu beschaffenden, kostbaren Punktalgläser lieh, ebenso wie die 
später verwendeten Prismen in liebenswürdigster Weise die optische Firma Rosen- 


thal (Inhaber: Gebrüder Oppenheimer), Prag, der hiermit der beste Dank 
ausgesprochen sei. 
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Mal mit den brechenden Kanten nach außen in den erwähnten Brillen- 
halter eingesetzt wurden, durchgeführt. Das genaue Einstellen wurde 
dadurch ermöglicht, daß alle Prismen mit einer zur brechenden 
Kante senkrechten Marke versehen waren. 

Für eine eventuelle Nachprüfung nachstehender Versuchsergebnisse sei be- 
merkt: Nach Vorsetzen der Prismen muß zwecks Gewöhnung einige Zeit gewartet 
werden, auch wenn anfangs keine Doppelbilder aufgetreten sind; hat man einmal 
mit Prismen, deren Kanten nach innen gewendet waren, gearbeitet, so sind Beobach- 
tungen mit Prismenkanten nach außen (ebenso umgekehrt) an demselben Tage zu 
vermeiden oder ist wenigstens eine längere Ruhepause einzuschieben, weil sonst 
die Ergebnisse ganz unbestimmt werden. 

Aus den vielen Versuchsreihen, die alle ähnliche Resultate auf- 
weisen, seien folgende ausgewählt. Einstellungen mit beiden unkorri- 
sierten Augen unter steter Verfolgung der Testnadel bei konstanter 
Distanz von 50cm, bezogen auf 0.G.H. —=#. Akkommodation gleich- 
bleibend. (Siehe S. 192.) 

Innerhalb der in meinem Falle großen relativen Konvergenzbreite 
ergeben sich also relativ geringe Höhenunterschiede der absoluten 
Lokalisation in der Art, daß zunehmende Konvergenz das S.Gl.H. 
allmählich hebt, zunehmende Divergenz allmählich senkt. Die ver- 
hältnismäßig großen Schwankungen bei zunehmender Divergenz sind 
durch die Schwierigkeit und oft subjektive Unbestimmtheit der Versuche 
bedingt, zumal absolute Divergenz physiologischerweise nicht vorkommt. 

Ist nun diesen Versuchen mit Sonderung von Akkommodation und 
Konvergenz ein entscheidender Wert beizumessen? Können wir aus 
der Beeinflussung der Lokalisation, die diese beiden Faktoren bei ihrer 
sesonderten Untersuchung zeigen, einen bindenden Rückschluß ziehen 
auf die Beeinflussung der Lokalisation, die beide Faktoren bei ihrem 
Zusammenwirken aufweisen? Daß ein solcher Schluß unstatthaft 
wäre, zumal ja die künstliche Trennung der beiden physiologischerweise 
so eng zwangsläufig verknüpften Faktoren der Näherungs- bzw. Ferne- 
rungsinnvervation abnorme Bedingungen schafft, sollen uns folgende 
Beispiele lehren. Um auf 50 cm eingestellt zu sein, müssen beide Augen 
an Akkommodation 2 Dioptrien leisten; setzen wir bei derselben Ent- 
fernung beiderseits —3,7 (—1) Dioptrien vor und fixieren, leisten beide 
Augen 5,7 (3) Dioptrien, also dasselbe an Akkommodation wie bei einer 
Naheeinstellung auf etwa 17,54 (33) cm; unter diesen Bedingungen ergibt 
sich — siehe Abb. 18 — eine Senkung des S.Gl.H. von 3,3 (2,4) cm. 
Andererseits ist der Konvergenzhalbwinkel bei 50 em Distanz 3°50’; 
setzen wir vor jedes Auge ein Prisma von 7° (2°) mit der brechenden 
Kante nach innen und fixieren wiederum bei der gleichen Entfernung, 
so beträgt der Konvergenzhalbwinkel 10 °50’ (5°50’), welcher angenähert 
einer Einstellung von 17,54 (33) em (wie oben bei 5,7 [3] Dioptrien) 
entspricht; dabei besteht noch eine Senkungsdiskrepanz von etwa 
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1,5 (2,1) cm (Abb. 19). Da nun zunehmende Akkommodation auf das 
S.Gl.H. relativ senkend und zunehmende Konvergenz relativ hebend 
wirkt, so müßte (ab- 
gesehen von eventu- 
ellen anderen Beein- 


Prismenkanten innen Prismenkanten außen 
7 EINIGE BEE TRESOR PORZERZEETSEOEIERZEZRUNSREBTRENRIS 


flussungen) beim Zu- NZ 
sammenwirken beider %, 
eine Lokalisation re- x 

sultieren, die durch 7 


den Mittelwert beider 3 

ausgedrückt ist, also Abb. 19. 

mit einer Senkung von 

2,4 (2,1) cm verknüpft ist. Da dies aber den Tatsachen (vgl. Abb. 9) 
durchaus nicht entspricht, liegen die Verhältnisse weitaus komplizierter. 


4. Es war daher eine weitere Reihe von Beobachtungen unerläßlich über 
den kombinierten Einfluß von Akkommodation und Konvergenz bei 
binokularer Beobachtung des 8.G1.H. 


Versuche unter gleichzeitiger BerücksichtigungvonAkkom- 
modationundKonvergenz brachten denn auch die erwarteten Resul- 
tate. Zwei parallele Versuchsreihen wurden in folgender Art ausgeführt. 

a) Die einzustellende Nadel stand vorerst in einer Entfernung von 130 cm; 


bei binokularer Fixation betrug dann der Akkommodationsaufwand 0,77 Dioptrien, 
der Konvergenzhalbwinkel 1°28°. Nun wurden diejenigen Nadeldistanzen errech- 


net, auf welche die Augen bei derselbe aktiven Akkommodation IV — 07 0) 


b 
und derselben aktiven Konvergenz Ge = — , belloyaalel & = 11” 28) pas- 
siv durch Vorsetzen bestimmter 


Linsen und der jeweils dazuge- 
hörigen Prismen eingestellt werden. | b_ 3 350 En 
Maßgebend für die Auswahl dieser 2 

E Pupferdiotanz 
Punkte waren die gerade vorhan- /Basallinie) 


denen Prismen. Die Berechnung 
geschah folgendermaßen: 
Setzen wir vor jedes Auge ein 
Prisma von 7° mit der Kante nach 
außen und gleichzeitig Kollektiv- ae 
gläser von etwa 3,70 Dioptrien, 
so sind die Augen bei gleichbleibender aktiver Akkommodation (0,77 D) und bei 
Konvergenzhalbwinkel & — 1°28’ passiv auf a’ = 22,5 cm eingestellt; 
Br ea 8,1987, 
ar 
more 
N 2 100 
An Akkommodation wäre erfordert 
—+ 0,77 aktive Akkommodation). 22,5 
Alle in dieserWeise ohne Korrektur errechneten Punkte sollen als zu dem ur- 
sprünglichen Fixationspunkte in 130 cm Abstand ‚„‚zugeordnete‘“ oder „konjugierte‘“ 
Pflügers Archiv f. d. ges. Physiol. Bd. 18S. 13 


— 4,44 D — ersetzt durch + 3,7 D Glas 
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Punkte bezeichnet werden. Die in derfolgendenVersuchsreihe benützten seien mit den 
zugehörigen Akkommodations- und Konvergenzwerten hier angeführt. Die Einstel- 
lungen erfolgten unter steter Verfolgung der Testnadel — bezogen auf 0.Gl.H. =. 

b) In ähnlicher Weise wurden ‚„konjugierte, zugeordnete“ Punkte zu einem 
ursprünglichen Fixationspunkte in 22,5 cm Entfernung errechnet; nur mußten 


bei dieser Versuchsreihe natürlich Dispansivgläser und Prismen 
nach innen in Verwendung kommen. Die Einstellungen erfolgten 
steter Verfolgung der Testnadel — bezogen auf 0.Gl.H. =8. 


mit der Kante 
gleichfalls unter 


ad a: Konjugierte, zugeordnete Punkte zu 130 cm. 


4 | Konvergenzhalb- Akkommodation in D.. Einstellungen des $. Gl.H. 
E | x | passive PR 
= 8 | 5 8 E E für he anlan une Sn Fehlergrenzen = 
| = 0518| 3 | 3 |imme-| _Volikorrektur s 
cm = el | trope | R.A. | LA. cm | cm 
130112082 12.28, 002 oa 0 os ı 78 Uber 
ze 2228. 12982111. 220,22 05 105 052000 op, 
| (0 200:25)7) | 
56:5, 113.208 110, 282 92 var ON 0 1105 | 0 ° 1-36 ,—3,3. bis 5,9 7 
42,5 \4°287|1°28’/3°[2,35 0,77 +1,58 +2,33 | +0,58 |-23 210526 7 
| (+2), | (0,75) | 
34,6 15°28.|1°28’4°j2,89|0,77 42,12. +2,87 +1,12 | 1,6 1Abis 18 |7 
| karl) ee) 
29,24|| 6° 28° | 1° 28”|5° 8,42 10,77 +2,65| +3,40 | +1,65 | 1,8 | 1,6 bis 1,85 7 
| | (+3,75) | (+1,75) | 
25,3 || 7°28°|1°28°16°13,95 Bla +3,93 +2,18 | —1,4 |=-1,3 bis 1,6 |7 
| (+4) (#2) 
22,5 |8° 287 1° 28 |7°[4,47\0,77\+3,70 +4,45 | +2,70 | 1,68-1,6 bis 1,7 | 7 
| | (+4,75) (+2,75) | 
Graphische Darstellung: Abb. 21. 
onS® 0 “ Entfernungen 
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*) Die in Klammern angegebenen Zahlen geben die Brechkraft der tatsächlich 
verwendeten Gläser an,, da die rechnerisch verlangten nicht zur Verfügung standen. 
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ad b: Konjugierte, zugeordnete Punkte zu 22,5 cm. 


Konvergenzhalb- Akkommodation in D. Einstellungen des S.Gl.H. 
E winkel M nz 
2 ST Re ee on Mittel-\ 7 * 
a = E NE = = für für mich nach | "ehlergrenzen = 
= > 2 8 @ |Emme- Vollkorrektur | ‚NS 
cm 2 | | trovpe | R.A. | L.A. em | em 
22,5 18°28718°287| 0 |aa7 147] 8 | +0,75| —1 —1,1 10 bis 12 |7 
25,3 |7° 287,8° 28°’ —1°13,9714,47/-0,5 | +0,25 1,5 1,4 |—1,3 bis 1,42) 7 
| | | ı (6) | C-1,25) | 
29,246 °2878°287|-2°158,474,47|-1 | —0,25 2 2,0 !-1,9 bis 2,1 100 
34,6 5° 287|8° 28° —3°12,89|4,47|-1,58| —0,83 2,58 1) Jon LE 
42,5 4° 28°18° 28° —4° [2,35 4,47 —2,12| —1,37 ST 2,2.1-2,0 bis 2,4 | 7 
| | (CL35)|C3 | 
56,5 |3° 28°)8°28° 5° 11,82 4,47) 2,65 | —1,90 | — 3,65 Bl | 2262h1s22.9 X 
| | NT) | 
18 2° 28°|8° 28° —6° 1,2914,47|-3,18 943 | A181 42 40 bis 44 7 
| | | | | (— 2,50) (—4,25) 
130 |1° 28 828 02 0,77 14,47, — 3,70 —2,97 | —4,72 6,4 |-5,6 bis 6,6 | 7 


Graphische Darstellung: Abb. 21. 


Wie ersichtlich ist, fallen die empirischen Linien sehr angenähert 
mit den vom Drehpunkte des Auges zum Ausgangspunkte konstruierten 
und verlängerten Geraden zusammen — abgesehen von verhältnis- 
mäßig geringen Schwankungen, welche teilweise durch Einstellungs- 
fehler begründet sind, teilweise aber dadurch, daß der künstliche Ersatz 
von Akkommodation und Konvergenz doch immerhin etwas Gekünsteltes 
ist — längeres intensives Arbeiten verursacht leicht Kopfschmerzen —, 
weiter daß nicht immer genau die geforderten Gläser vorgesetzt werden 
konnten und überhaupt auch sonstige technische Fehler sich nicht ganz 
vermeiden ließen. Wichtig ist, daß die Endpunkte beider Linien 
genau in die konstruierten zugehörigen Geraden hineinfallen. 

Es ist also eindeutig festgestellt, daß bei gleichbleibender, einer 
bestimmten Distanz zugehöriger, aktiver Akkommodation und Konver- 
genz der Augen und gleichzeitiger, künstlicher Einstellung durch ent- 
sprechende Prismen und Linsen auf beliebige Entfernungen das S.Gl.H. 
auf einer Geraden verläuft, welche gegeben ist durch den Drehpunkt 
des Auges und den betreffenden $S.G1.H.-Punkt bei aktiver Einstel- 
lung; die Senkungsdiskrepanz x ist dann — theoretisch ad infinitum — 
eine lineare Funktion der Entfernung (Abb. 22). 

Könnte ich so vielan Akkommodation und Konvergenz aufbringen, 
daß scheinbares und objektives Gl.H. für mich zusammenfiele — was 
praktisch unmöglich ist, da ein Zusammenfallen beider erst ungefähr 
im Drehpunkte erfolgt —, so würde bei künstlicher Einstellung auf jede 


iz 
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beliebige Distanz das S.Gl.H. immer mit dem objektiven zusammen- 
fallen, daa& —=® und daher auch & = 8 wäre. 

Bei aktiver Konvergenz und Akkommodation nehmen 
die Senkungsdiskrepanzen mit Abnahme dieser kombinier- 


DR = X — a9: tg a — konstant 
22 Be le)la in meinem Fall a 

tg& = 0,059995 

in meinem Fall b 

Abb. 22. te & = 0,049200 


ten okulomotorischen Leistungen von der unmittelbaren 
Augennähe bis zu einer bestimmten Distanz ziemlich rasch, 
dann nur mehr allmählich zu, bis sie überhaupt bei dem 
einmal erreichten Winkelmaximalwerte stehen bleiben 
(der Streckenwert nimmt weiterhin einfach proportional 
der Entfernung zu bzw. die Einstellpunkte liegen auf einem 
und demselben Radiusvektor des Auges!). (Abb. 23). 

Ein solches Verhal- 
ten ist zwar aus meinen 
Fern-Maximalminge) üurven nicht einfach er- 
oder S.GLHf-Diskrepanz sichtlich, weil genaue Be- 
stimmungen über 150cm 
Distanz hinaustechnisch 
nicht leicht durchführ- 
bar waren, andeutungs- 
weise findet es sich jedoch auf Abb. 10 und auch auf Abb. 16 durch Einstel- 
lungen bei gesenktem Kopfe veranschaulicht, wobei das S.Gl.H. derart 
beeinflußt zu werden scheint, daß die angenäherte Maximaldiskrepanz 
früher als normal erreicht wird. In den Kurven (Ä}) mit Streckenwert- 
ordinaten besteht nämlich die Tendenz, schließlich in eine schieflaufende 
Gerade überzugehen; in den Kurven (XA,) mit Winkelwertordinaten die 
Tendenz, schließlich in eine Parallele zur Abszissenachse überzugehen. 
Einige, allerdings rohere Versuche bei größerer Distanz ergaben mit 
Sicherheit obiges Verhalten. 

Wenn Filehne (8), S. 477 angibt: „Bei ruhendem Blicke scheint der Fuß- 
boden, der Meeresspiegel nach dem Horizonte anzusteigen; dieses Ansteigen ist 
um so steiler, einen je ferneren Punkt des Fußbodens wir ins Auge fassen‘, so meint 
er damit wohl, daß die Charakteristik des Anstieges eine Änderung erfährt, daß der 
scheinbare Anstiegeinmalflacher, ein andermal steiler ist, das Differential des schein- 
baren Anstieges also Verschiedenheiten aufweist. Es beeinflussen sicher eine Menge 
nicht ohne weiteres übersehbarer Faktoren*) diese Charakteristik des scheinbaren 


Anstieges. So teilte mir beispielsweise Tschermak mit, daß er gelegentlich eines 
Aufenthaltes auf Capri vom Monte Solaro nur dann den Meereshorizont schön 


OGM. 


Aurve Der S 
öchenkelgunkte 
der Nahewınke/ 


Abb. 23. 


a Vel RR. Mac Dousallige): 
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steil schalen- oder uhrglasförmig ansteigen sah, wenn das Meer tiefblau, ruhig, 
ohne jeden Lichtreflex, ohne sonstige schwimmende Objekte vor ihm lag; der Ein- 
druck wurde sofort gestört, wenn Schiffe erschienen. Spiegelte sich an hellbeleuch- 
teten, sonnenklaren Tagen die Sonne in den Wellen, schien ihm der Meereshorizont 
fast trichterförmig anzusteigen. Ich selbst konnte bei meinem Sommeraufenthalte 
an der,böhmisch-mährischen Grenze von einer Anhöhe, die einen weiten Ausblick 
in die böhmische Tiefebene gestattete, analogerweise dann den schalenförmigen 
Anstieg des Horizontes am besten beobachten, wenn an leicht trüben Tagen die 
Einzelheiten der Fernsicht verwischt waren. 

Es besteht also in der Ferne andauernd eine gewisse 
Maximalsenkungsdiskrepanz in Winkelgraden, die erst bei 
ziemlicher Annäherung anfangs langsam, dann rascher 
kleiner wird und eben gerade die Faktoren der Näherungs- 
einstellung, Konvergenzund Akkommodation, inihremZu- 
sammenwirken sind es, welche die fortschreitende Annähe- 
rung des S.Gl.H. an das O.Gl.H. beim Nahesehen bewirken. 


E. Der Ergänzung halber wurden noch Einstellungen des 
8.G1.H. bei 10°, 20° und 30° Seitenwendung des Kopies nach 
rechts und links — aus seiner Mittelstellung heraus — gemacht, wobei 
die Nadelbahn symmetrisch zur objektiven Medianebene des Kopfes 
jedesmal mitverschoben wurde, also die Augen angenähert in Primär- 
stellung verblieben. Die nähere Ausführung dieser Versuche kann hier 
aber übergangen werden, weil dieselben mit Ausnahme einer unbe- 
deutenden Verminderung der Senkungsdiskrepanzen weder untereinander 
noch gegen die früheren Versuche wesentliche Verschiedenheiten auf- 
wiesen. Ebenso erwies sich alleinige Seitenwendung der Augen 
bei Primärstellung des Kopfes und Kopfwendung (aus der 
Mittelstellung heraus) mit gegensinniger Augenwendung in dem 
verwendeten Ausmaße: bis zu 30° auf die Lokalisation des S.Gl.H. als 
so gut wie völlig einflußlos. 


F. 8.G1.H.-Bestimmungen im indirekten Sehen, und zwar 
bei Hebung oder Senkung der Gesichtslinien aus der 
Primärstellung. 


Es wurde unter Beibehalten der Mittelstellung des Kopfes und 
Beibehalten der Nadelstellung symmetrisch zur objektiven Medianebene 
immer derjenige Quernebenschnitt der Netzhäute aufgesucht, welcher 
die Empfindung S.Gl.H. vermittelte; als Einstellungsnadel wurde 
zweckmäßigerweise eine etwas dickere, mattgeschwärzte Stricknadel 
verwendet. Einstellungen binokular mit unkorrigierten Augen in einer 
konstanten Entfernung von 50 em unter Fixation einer Marke 10 oder 
20 cm ober bzw. unter dem O.Gl.H., was (relativ zur Primärstellung 
der Gesichtslinien) einer Hebungs- bzw. Senkungslage von 10°19’ oder 
21°48” entspricht, bezogen auf 0.G1.H. =. 


198 M. H. Fischer: Messende Untersuchungen 


Fixation in bezug auf OÖ. Gl. H. in cm 20 10 8 10 20 
Nitkelwenteh Ru ee über über unter unter 
See | a 0 a a 
| 2.06 2 0,927 0,80 2 

Behlersrenzenängeme 72 227 bis bis bis bis bis 

201° 080 nd, er 

Zahlen Ze en er 10 8 8 10 10 


Graphische Darstellung: Abb. 24. 

Es ist geradezu erstaunlich, welche subjektive Bestimmtheit diesen 
Einstellungen zukommt — sie sind am leichtesten so vorzunehmen, daß 
man die Nadel ständig auf- und abwärts schiebt. Auch die verzeichneten 

Einstellungsfehler sind relativ klein. 
ee ET, Sehr ausgesprochen ist die zuneh- 
= =7°9' men mg’ 278° mende Hebung des S.Gl.H. mit zu- 

nehmender Hebung der Gesichtslinien 


Hebung d.G-L. Frimär- Senkung d.G-L. 
—m— 


0 
aus ihrer Primärstellung — unter 
a Beibehalten der Mittelstellung des 
7 Kopfes —, welche in diesem Falle 
F 15 bei etwa 16—17 cm Fixation über dem 
S 3 0/G1.H. in 50 cm Abstand zur Ortho- 
& 4 skopie führt, beiweiterer Höhenfixation 
( sogar über das O.Gl.H. hinausführt; 
x bei zunehmender Senkungslage der Ge- 
35 sichtslinien zeigt sich eine zunehmende 
4 beträchtliche Senkung des S.Gl.H., 


Abb. 24. die in diesen Versuchen bei 20 cm Fi- 

xation unter dem O.Gl.H. fast 4cm 
beträgt. Diese deutlichen Differenzen des S.Gl.H. bei Hebung bzw. 
Senkung der Augen veranlaßten mich, den bereits unter © bei den 
S.Gl.H.-Bestimmungen unter Kopfhebung und -senkung ausführlich 
beschriebenen Versuch in der Weise zu modifizieren, daß diesmal der 
Kopf festgehalten wurde und die Augen rasch gehoben und gesenkt 
wurden. Der Effekt war der gleiche wie der oben erwähnte, wenn auch 
nicht in demselben Ausmaße, so doch so auffallend, daß ihn jeder wird 
bestätigen können. 

Rückblickend sei folgende Gegenüberstellung geboten: Mäßige 
Senkung des Kopfes bis zu 20° aus seiner Mittelstellung 
verbunden mit kompensatorischer*) Hebung der Gesichts- 
linien aus ihrer Primärstellung hatte das S.GLH. — be- 
obachtet im direkten Sehen, also mit dem Querhaupt- 
schnitte der Netzhäute — so gut wie unverändert gelassen, 


*) „Kompensatorisch‘‘ bedeutet hier „auf die Beibehaltung der Stellung der 
Augen im Raume abzielend‘“. 
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also keine Änderung der Stellung der Augen im Raume er- 
fordert. Mäßige Hebung des Kopfes (10°, 20°) aus seiner 
"Mittelstellung verbunden mit kompensatorischer Sen- 
kung der Gesichtslinien aus ihrer Primärstellung hatte das 
S.G1L.H. imdirekten Sehen etwaserhöht, also einenur mäßige 
Änderung der Stellung der Augen im Raume im Sinne von 
relativer Hebung erfordert. Man kann sagen, daß eine 
andeutungsweise Mitnahme der Augen bzw. ihrer Gleich- 
hocheinstellung erfolgte. Bei Belassen des Kopfesin seiner 
Mittelstellung führt hingegen eine nichtkompensatorische 
Hebung der Gesichtslinien ausihrer Primärstellung zu einer 
Verschiebung des S.Gl.H. — beobachtet imindirekten Sehen, 
also miteinem Quernebenschnitt der Netzhäute — im Sinne 
von Hebung, indem nunmehr nicht der Quernebenschnitt 
QNS,, sondern der Quernebenschnitt QNS, den Eindruck 
S.Gl.H. vermittelt (Abb. 24a); umgekehrt führt dabei eine 


Fixanorspurkt 


I N I Inenre ee ns 
; Den a TEN 
Mn 

(Querhaypfschritt) 


niehtkompensatorische Senkung der Gesichtslinien aus 
ihrer Primärstellung zu einer noch stärkeren Verschiebung 
des S8S.Gl.H. im Sinne von Senkung. Eine solche Allein- 
beanspruchung des okulomotorischen Apparates — zumal 
innerhalb weiterer Grenzen und unter Beobachtung gerade 
des 8.G1.H. im indirekten Sehen — muß allerdings als eine 
ganz ungewöhnliche, aus der Alltagsleistung des Sehorgans 
ganz herausfallende bezeichnet werden. 

Daraus folgt, daß angenähert gleichgroße gegensinnige Stellungs- 
änderung von Kopf und Augen in vertikaler Richtung einander in Bezug 
auf die Lokalisation des S.Gl.H. zu kompensieren vermögen — wenn 
auch nicht vollkommen und unbegrenzt, indem speziell ein gewisser 
Grad Kopfhebung schon von einem geringeren Grad von Augensenkung 
‚„kompensiert‘‘ wird, so daß die Augen zu wenig gesenkt werden, das 
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S.Gl.H. etwas erhöht wird. Die Empfindung S.Gl.H. bleibt dabei — 
innerhalb mäßiger Grenzen der gegensinnigen Bewegung von Kopf und 
Augen — angenähert mit derselben Stellung der Augen im 
Raume verknüpft. Durch diese Einrichtung ist — innerhalb der 
Grenzen gewöhnlicher Beanspruchung — eine angenäherte Kon- 
stanz der absoluten Höhenlokalisation gewährleistet; die 
Sehdinge behalten recht angenähert ihre relative Höhenlage zum 
Körperfühlbild des Beobachters — ebenso wie die Außendinge ihre 
relative Höhenlage zum Körper des Beobachters. Es resultiert ange- 
nähert ein Verhalten „als ob“ der Beobachter das objektive 
Gleichhoch einfach „wahrnehmen oder „erkennen“ 
würde. Durch die obige Einrichtung wird eben ein Anwachsen der 
Diskrepanzen an absoluter Lokalisation über das in praxi nicht störende 
Maß hinaus kompensativ verhindert. Allerdings verbleibt ein gewisser 
Betrag an Diskrepanz, der exakt messend nachweisbar ist und ausreicht, 
um auch auf diesem Gebiete die Berechtigung der exakt-subjektivisti- 
schen Auffassung zu erhärten. 


V. Untersuchungen über das „Scheinbare Geradevorne“ 8.G.V., die 
Lokalisation der scheinbaren Medianebene. 

Nach Hering [(!%) S. 339—91] fällt bei Primärstellung des Kopfes 
und symmetrischer Stellung der Gesichtslinien der von den beiden 
Längsmittelschnitten vermittelte Eindruck, die sog. Längsebene des 
Sehraumes, mit der scheinbaren Medianebene zusammen. Nach einer 
Erörterung über die Sehrichtungen fo'gt der Satz: „Beim einäugigen 
Sehen bleiben in der Regel die Sehrichtungen dieselben wie beim zwei- 
äugigen‘“. In seinem ‚„Ortssinne der Netzhaut“ (Hering(!!), S. 167) 
belegt er diese Behauptung mit folgendem: ‚Man fixiere seinen gerade 
vors Gesicht gehaltenen Finger mit beiden Augen, so wird er in der 
erwähnten Medianebene erscheinen; dann schließe man das linke Auge: 
der Finger bleibt nach wie vor in der Medianebene.‘‘ Weiter schreibt 
Hering [(!) S. 391 und (1!) S. 347]: „Einäugige oder Jäger (Mikro- 
skopiker), die oft nur ein Auge gebrauchen, beziehen die Lage der Dinge 
nicht mehr auf ihr Doppelauge, sondern nur auf das eine, mit welchem 
sie eben sehen, d. h. die Sehrichtungen gehen für sie nicht von der Mitte 
zwischen beiden Augen, sondern nur von einem Auge aus; denn sie 
lernen allmählich dem Sehraume eine konstant andere Lage relativ zum 
Ich zu geben, welche der Wirklichkeit besser entspricht, als die ur- 
sprüngliche.‘‘ Wir werden in mancher Beziehung von dieser Darstellung 
abweichen müssen und wollen entsprechenden Ortes darauf zurück- 
kommen. Über die optische Lokalisation der Medianebene liegen sonst 
nur wenige Untersuchungen vor; als einschlägig müssen hier ‚genannt 
werden die Arbeiten von M. Sachs und R. Wlassak’) und von Bour- 
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don?) S. 136—153, die jedoch wegen ihrer Eigenart für uns nur be- 
schränkt in Betracht kommen. Bei Schielenden hat Tschermak?) 
das Problem erstmalig in exakter Weise durchgearbeitet und dabei vieles 
Interessante aufgedeckt. 

Die folgenden Versuche wurden von mir — wie bereits eingangs 
erwähnt — Anisometropen (R. A. 0,5 D hypermetrop, L. A. 1 D myop) 
unter verschiedenen Modifikationen und Bedingungen durchgeführt 
- und lassen auch hier wiederum deutliche Diskrepanzen zwischen Sub- 
jektivrem und Objektiv-Geometrischem erkennen; die verwendete 
Methodik wurde bereits anfangs detailliert. 


A. Beobachtungen des S.G.V. bei Primärstellung des Kopfes. 


Die Einstellungen erfolgten mit unkorrigierten Augen am genau 
wagrechten, gerade nach vorne gerichteten Beißbrette (so daß sich die 
Augen bei Wagrecht- und Parallelgeradeausrichtung der Gesichts- 
linien in der Primärstellung befinden) unter steter Verfolgung der Test- 
nadel und unter Variation der Abbildungsverhältnisse — bezogen auf 
das objektive G. V. (die Medianebene bzw. Halbierungsebene der Basal- 
linie) =®, wobei + 3,35 cm der Gesichtslinie des rechten Auges, — 3,35 cm 
der Gesichtslinie des linken Auges bei Parallel-Geradeausrichtung ent- 
spricht. (Siehe S. 202). 

Sofort auffallend ist, daß — abweichend von Herings schemati- 
sierender Darstellung — durchwegs das unokulare und binokulare 
Geradevorne erheblich voneinander verschieden*) sind, und zwar ent- 
spricht die Abweichung des unokularen vom binokularen in der Nähe 
fast genau der halben Pupillardistanz. Bis zu einer gewissen Grenze 
(für das 1 D myope linke Auge etwa 70 cm, das 0,75 hypermetrope rechte 
Auge 50 cm, beide Augen etwa 40 cm) ist die Lokalisation des G. V. sehr 
angenähert richtig, d.h. es fällt das subjektive G. V. mit dem objektiven 
zusammen; erst von dieser Grenze an treten bei mir deutliche Ab- 
weichungen in Erscheinung, wird die Lokalisation unrichtig in der Art, 
daß das unokulare S.G.V. mit zunehmender Entfernung zunehmend 
nach außen von dem objektiven abweicht, wobei diese Abweichung 

*) Sachs und Wlassak’) bestimmten die optische Medianebene mittels 
einer Leuchtlinie im Dunkeln in I—2m Distanz und mußten bei unokularer Be- 
stimmung der Linie eine andere Stellung geben als bei binokularer; die Verschiebung 
der unokularen gegen die binokulare Mediane entsprach etwa der halben Pupillen- 
distanz; die Entfernung der Linie wird als einflußlos angegeben. Bourdon?°), 
der auch mit einer Leuchtlinie im Dunkeln und im Hellen bei 50 cm und 200 cm 
Distanz arbeitete, fand ebenfalls, allerdings nicht einsinnige Abweichungen der un- 
okularen von der binokularen scheinbaren Mediane, welche auch bei verschiedenen 
Entfernungen quantitativ verschieden waren. Verwirrend waren die Resultate 
bei den Versuchen im Dunkel, wo einmal rechtes und linkes 8. G.V. sich über- 


kreuzten; Bourdon selbst schreibt: ‚‚Les determinations monoculaires ont donne 
des resultats assez confus.‘“ 
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für das rechte Auge und linke Auge nicht gleichgroß ist. Auch 
das binokulare S.G.V. weicht bei mir von etwa 40 cm Distanz an- 
gefangen mehr und 
mehr. von der ob- #4 
jektiven Medianebene 
deutlich nach rechts 720 
ab*) und lehnt sich 
dem stärker diskrepan- 
ten S.G.V.desrechten 10 
Auges an. Es scheint 
also, daß eben dieses 
für die Lokalisation n 9 
größerer Ferne eine Art 
Prävalenz, ein Über- 
gewicht über das linke 
Auge besitzt. Es muß 
noch erwähnt werden, 50 
daß die subjektive Be- 
stimmtheit der Lokali- 
sation um so geringer 3 
ist, je weiter entfernt 

das Einstellobjekt 20 
liest, worauf bereits 
Bourdon aufmerk- 
Die Ver 2 u 0 ru Fa Fran e00en 
schiedenheit der Ab- Sertenwerte links Jeitenwerte rechts. 
bildungsverhältnisse Rppos 
(d. h. Lichtabschluß 
und Abblendung des anderen Auges durch Hellschirm) beeinflussen, 
wie ersichtlich, die Lokalisation des Einzelauges in diesem Falle nur 
relativ wenig. 
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*) Tscherning'”), S. 288, fand für sich eine Verschiebung der scheinbaren 
Medianebene nach rechts und erklärt das damit, daß er gewöhnt sei, vorwiegend 
sein rechtes Auge zu benützen. Seine Experimente an anderen Personen, die darauf 
hinzielen, eine Prävalenz eines Auges nachzuweisen, müssen mit großer Vorsicht 
aufgenommen werden, da es sich bei denselben um eine Verknüpfung zwischen 
optischer und haptischer Lokalisation handelt. Daß für ihn selbst die optische 
“ Mediane in der Ferne eine andere ist als in der Nähe, zeigte Bourdon folgender- 
maßen: Er stellte sich so, daß ihm bei Fixation eines fernen Kamines derselbe 
gerade vorne erschien; ohne seine Stellung zu ändern, hielt er dann in der Nähe 
einen Bleistift gerade vor sich; nun ergab sich bei neuerlicher Fixation des Kamines, 
daß das rechte Bleistiftdoppelbild vom Bilde des Kamines weiter entfernt 
schien als das linke; machte er durch Verschieben des Bleistiftes die Distanz 
gleich und ging zur Fixation des Bleistiftes über, erschien ihm dieser sofort 
zu weit links. 
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B. Beobachtungen des 8.G.V. bei Seitenwendung des Kopfes 
segen den ruhenden Körper. 

Das Ausmaß der Kopfwendung war meßbar durch die graduell 
abstufbare Rechts- bzw. Linksdrehung des Beißbretthalters um eine 
lotrechte Achse. | 

1. Die Einstellungen erfolgten mitunkorrigierten Augen bei 
10° Linkswendung des Kopfes unter steter Verfolgung der Test- 
nadel, bezogen auf die Primär- m entspr 22,95cm 
medianebene, d.h. die ursprüng- *° 
liche Medianebene des primär 
gestellten Kopfes = 0. Diese Ebene 
wurde praktisch ermittelt durch 70 
Aufsuchen der objektiven Gerade-, 
d. h. Sagittalflucht des rechten 
Auges mittels des Justierblockes 90 
nach vollzogener Kopfdrehung *) 
(Nadel-Punktprobe) +3,35cm **) 
und Subtrahieren des Wertes der 
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Abb. 26. Abb. 27. 


dem Kopfwendungswinkel entsprechenden Projektion der halben Basal- 
linie (b’— bcosa; bei 10°, b’=3,30cem [-1 3,35 3,30 = 0,05]; Abb. 26). 
Ein Beziehen auf die nach der Seite gewendete objektive Mediamebene d.h. 
senkrechte Halbierungsebene der um 10° gedrehten Basallinie würde 
erst ein Berechnen bzw. Konstruieren für jede einzelne Beobachtungs- 
distanz erfordern. 

*) Es wurde einfach mit Nadeln die Geradeflucht vor der Drehung verzeichnet, 
dann dem Kopfhalter die verlangte Drehung erteilt und der Halter so weit seitlich 
längs der frontalen Tischkante verschoben, bis die Flucht für das Bremen 2 
Een Auge wieder stimmte. 

**) Im folgenden bedeutet das Vorzeichen _L immer eine Abweichung nach 
rechts, das Vormsichen — eine salene nach links von dem Vektor des Halbierungs- 
punktes der Basallinie. 
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3. Einstellungen mit unkorrigierten Augen bei 30° Linkswendung des 
Kopfes unter steter Verfolgung der Testnadel, bezogen auf die Primär 


medianebene des Kopfes =. 


BA. RA® LA® 


Abb. 28. 


Abb. 29. 
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Beobachtungsdistanz 20 em 30 cm 40 cm 
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3 12,9 2,0 18,3 18,3 25 252 24,4 0,4 
Zahl M 7 7 U 7 Ü | 7 U Ü 
Beobachtungsdistanz 50 cm 60 cm | 70 em 
Mittelwerte nem. . -29,27 +0,15 —385 | —35,7 +0,56 —44,0? | —40,5 —1,35 
I +0,2 — 35,6 (ge- | 404 —1,3 
_ Fehlergrenzen in cm bis bis — | bis en bis bis ? 
= 294 10 35.8 Sa 
r Zahl 7 7 7 Ü 7 7 7 7 
Graphische Darstellung: Abb. 29. 
% 
entspr #1,5cm 
um 
De — A 
—— RA.O® 
770 BA. 
| 
700 \ 
N = 
IOHN, S\ } 
as | 
80 Se cm ID 
Nur | 80 |- IS 
N Se: S 
N ep emispr YOBSCH IN 
‚270 N ul. e - S- 
N N => / N ST 70, \ 
N \ EN ASS \ 
N 50 NIS ÜISBS En 
\= I IR IS | = 
x \ \ ISIS 850 & 
\a \ LS dv > 
40 Na [8 N S 
S \ S N 40 S 
N \ SI N 
30 \ \ S S 
fh \ a S 
0%) N n S 
70 N 704- 
[7] al | | et] | Bl) 
—Hrm-36 30 —24 MB 12 -6 0  #+6öcm = = = = = AEE72, -5 0 +bom 
Sertenwerfe Iınks S-Wrechts a ers Jraks S-W.r 


M. H. Fischer: 


208 


Messende Untersuchungen 


L N 
2.9 E97 
stq rd 
vg 0'9F + 
Yu Ir + 
wo O8I 
L 2 
67 G'gg 
sıq sıq 
Io 7GE+ 
8 — GHeEg+ 
um 00T 
h 2 
TE 1 Ze 
sıq stq 
gE+ GYV.Cair 
SE+ Et 
Um 0, 
ß ) 
iv Tel 
stq stq 
Eile get 
@lsı. Gala: 
Um Or 
evt eva 


ev" 


DE gay : Dunjfogstelt 


Mi ” 
Lrr Gg7% 
sıq sıq 
err+ 61c+ 
9Fr+ Het 

um OL 
h }ı 
FIe+ Sal 
sıq sıq 


jalee: MALI- 
Fo IeH Galle 
1000) 06 


7 2 
RE 
== sıq 
SPNTSE 
80sH+ sy Iı+ 
LUD 09 
h, pn 
um 64 
sıq sıq 
EII FT 09+ 
@aLle c64+ 
UD 08 
ev\yı AVzSel 


oyasıydean) 
L 
gr 
stq 
SV 
ne 


>) 


[ja 
stq 
0 
60- 


ev 


L 
rıE 
stq 
Tolen 
Iaıg 
1000) OLL 


N) 
687 
sıq 
gt 
gt 
1000) 08 
) 
2’9L 
sıq 
691 + 
891 + 
UM 09 


) 
7) 
sıq 

guy: 

Gore 
um 0G 
eovu 


) Van. oz 


\ 
1'2% \ 
sıq um ur U9ZU9LSIO] OH 


gIc+ ] 


6174 ° um ur oplompaggm 
zueIsips.sungydegoagr 
) seo 
6<1 
sıq UN) UT U9ZUOLOLOTUOT 
L9I+ 
e09I + ° U) UL 9419 MTOYFIN 
zue}sıpsoungypeqoagl 
) 2 er 
66 
sıq wo UT U9OZUOLOITOTUOH 
0014 
gH6+ “u uf 949 MJOJHIN 
zuegstps.sungyodegoagl 
) ao, 2 ey 
vr 
sıq um UT UOZUOLILOTUOT 
gr 
cr+ ° 119 UT 9IA9MTOJJLMN 
zuejsıpsdunyyaegoog 
vd 


-9 = sopdoyy sop ausgqaaeunıg 9ıp Ne U980ZO4 


‘[9peugsaL dop Funs[foo‘ 1949945 aayum so}doyf ss sap Funpuoms}yooy „OL IPq uodny uoYLoTStıIoyun Ir UOSunogsurg "p 


iiber das scheinbare Gleichhoch, Geradevorne und Stirngleich. 209 


cm entspr 22,85.m 
130 ET EEE 7 
\ N 
4 
\ N 
720 / 
/ 
7 
v2 
7 E 
770 & f 
RS ! 
100 S = 
S 
90 5 f 
DS} / 
S 1 
80 N /! 
z (7 
N IS H 
D70 
S x 2 Abb. 30. 
IR, ' 
ER N 
50 I VER N 
S (#0/%) 
40 
EN N ME N a I TEE - LÄA® 
30, a raee\ ENe| 00 an Er aM a En RA.@ 
—/4A 


E 0O_ +6 #72 #718 +24 #30 +36 +42 +48on 
38W Öertenwerfe rechts 


entspr #1,10cm 


720 


770 


700 


Primarmediane 


& © 
IS} Ss 


NS 
Ss 


Abb. 31. 


Entfernungen 

aa 

SEES 

0 Geradeflucht Jür RA 


x 
SQ 


-8 O0 +8 +16 +24 +32 +40 +48 +56 +öucm 
S-W1. JSeıtenwerfe rechts 


Piäügers Archiv f. d. ges. Physiol. Bd. 188. 14 


M. H. Fischer: Messende Untersuchungen 


) 


2 


21 


ov't 


u9oopuo nz 


OEL 
) 
9:09 
sıq 
GE09+ 
7097 
0OL 
D, 
GL’Gr 
sıq 
c6Ir+ 
corrt+ 
0, 


) 


ag'rz 
sıq 
grzH+ 
gurcH+ 


07 
eva 


aR’9grT 
sıq 
19H 
89% + 


> 


ceı 
sıq 
GH I+ 


vlt 


®vT 


\ 


-[E 'aqy : Sunpjegsıeq oyosıydeaz 


uasopjue nz 


0c1 
L 


c6rG 
sıq 
gg’ FcH+ 


62’ FC+ 


G8'Gg 
sıq 
cg’ge+ 


Gy ce+ 


“9:07 
sıq 
got 
10cH+ 
08 
eva 


2 


gg'ce 
“ sıq 
gEdet 
GrTE+ 


co'zl 


sıq 


ST zI+ 
IRaleı, 


vg 


n 
20 
stq 
got 
rot 


I 
sıq 
6I— 
10%— 


® vv 


(11232 49s05) 


9,9+ 
ol 
) 
as'6r 
sıq 
gc’6r+ 
6 
08 


n 


GE'@I 
sıq 
Ge'zI+ 
IEzI+ 


06 
ev 


, “ uez 
a)? i 
sıq  ° WD UT UOZUALSILOTJOT 
S4zE 
cog5t+ ° ° ° Um ur opromfoggep 
U UT ZUBISıpssungy»egoog 
L ee EZ 
SITE 
sıq "Um UT UOZUD.LD.TO]UST 
gg Te+ 
gIE+ 7 wo UT OLTOMToyyT 
19 UT ZUBISIPSSUNyyDR 098] 
, eg 
— “1m UT U9ZUOLSLOTUOH 
Gu8I+ ° ° ° wo ur orLompogyrpN 
U) UT ZUBISIPSSUNFLDELODET 
2  y/ 
c0'8 
sıq ° ° m UT UOZUOLOAOTUD] 
eT8+ 
US Ze DEU TS SUN: 
um UT ZUEISTPSSUNFLDBLOHEL 
va 


‘9 = soydoyy sop Susqsawung Ip ne uodozoq “Tppeugso], 
19p SUmSjoreA 199998 aayun sordoy sap Funpusmsppoyg „OT 194 uodny UPFLOLSLLIONUN ru uogunpogsurg °C 


über das scheinbare Gleichhoch, Geradevorne und Stirmgleich. Dal 


6. Einstellungen mit unkorrigierten Augen bei 30° Rechtswendung 
des Kopfes unter steter Verfolgung der Testnadel, bezogen auf die 
Primärmedianebene des Kopfes = 9. 

BA. RA® LA@| BA RAQ LAG BA RA® 


Beobachtungsdistanz . 20 em 30 cm 40 cm 


Mittelwerte ncm . +11,70 +19,5 a) + 17.40 27,35 —2,45 | +25,25: + 38,65 
h — 1,40) +273 —24 | +25,2 +38,6 
Fehlergrenzen in cm _ — Dr bis bis | bis bis 
1,50 | 27,4 2252 0029:3 38,7 

Zahl . 7 7 TE RK 7 Re N 7 
Beobachtungsdistanz . 50 cm 60 cm | 70 cm 


“Mittelwerte inem . +2947 +46,05 — 1,75) +35,43 +54,2 —2,55 | +40,94 +63 


f 1294..446 —1,7| 4352 #541 25 | 440,9: +62,9 
Fehlergrenzen in cm bis bis bis | bis bis bis | bis bis 
295 46,1 1,8 | 35,5 Be 63,1 
7 7 7 7 7 7 7 7 


yahl. . 


| 


Graphische Darstellung: Abb. 32. 
Auf allen Kurven ist einerseits die Primärmedianebene, andererseits 
die seitlich gewendete Medianebene des Kopfes und damit jener Wert 


des objektiven G.V. — wenn auch in unnatürlichem Maßstabe — ein- 
gezeichnet, wie er zu erwarten wäre, wenn die Kopfwendung genau 
proportional ihrem Aus- om 
maße das G.V. mit zur 

£ & entspr 3395 cm 
Seite nähme, also z. B. 70 


eine Kopfwendung von 

60 
10° nach links das G.V. 
um den gleichen Betrag , 


nach links drehen würde. S 
Wäre das tatsächlich der 8% 
Fall, so müßten die em- ES 
N 30 
pirisch gefundenen Kur- 
ven mit der, nur um x 
den entsprechenden Wert 
nach rechts bzw. links 
um die senkrechte Kopf- r 
drehachse gedrehten Kur- a ee 


ve 25 sehr angenähert 
übereinstimmen. Wenn 
wir nun zuerst die Resultate bei Linksdrehungdes AR opfes(Abb. 27, 

28,29) betrachten, 50 ergibt sich, daß dies — wenn auch nur ganz allgemein 
gesprochen — höchstens für das linksäugige und binokulare G.V. gelten 
kann ; genauer genommen bleibt bei 10°LinkswendungdesKopfes 
dasS.G.V.deslinken Augesund beider Augen — für die unmittel- 
bare Nähe — gegen die Kopfdrehung etwas zurück, kommt 


14* 


Abb. 32. 


L.A.® 


— 2,60 
— 2,60 
bis 
DR 
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derselben bei 20° Drehung annähernd gleich und eilt bei 30° 
über das Ausmaß der Drehung sogar hinaus; dabei ist auch 
ersichtlich, wie die Unrichtigkeit (Diskrepanz) dieser beiden S. G.V.-Ein- 
stellungen mit zunehmender Entfernung größer wird. (Auf Abb. 29ist bei 
derexzessiven Linkswendung von 30° auch der einzige Fall gegeben, wo das 
binokulare S.G.V. etwas nach links von der Medianebene des seitlich ge- 
wendeten Kopfes abweicht, sich mehr dem S.G.V. des linken Auges 
anlehnt; es scheint also, daß diesmal das Übergewicht auf Seiten des 
linken Auges liegt, während sonst durchwegs das rechte das prävalente 
ist.) Das rechte, der Seite der Drehung abgewendete Auge 
verhält sich wesentlich anders: sein S.G.V. geht mit der Links- 
wendung des Kopfes — innerhalb der verwendeten Beobachtungsgrenzen 
— nur minimal mit; eshält sich zumeist an die Primär median- 
ebene des Kopfes. Auffallend sind die regelmäßig wiederkehrenden 
Schwankungen, welche objektiv darin ihren Ausdruck fanden, daß 
ich bei diesen Einstellungen immer das Gefühl hatte, als zögen zwei 
Kräfte im Wettstreite nach entgegengesetzter Richtung, die eine 
nach rechts, die andere nach links; bald gewann mehr oder weniger 
die eine, bald die andere Komponente das Übergewicht. Bei der Er- 
müdung wich das S.G.V. dann immer mehr und mehr nach der Seite 
der Drehung ab. — Beiden Versuchen mit Rechtswendung 
desKopfes (Abb. 30, 31,32) trittähnliches zutage. Dasbinoku- 
lare S.G.V. folgt der Drehung in fast gleichem Ausmaße ohne 
größere Diskrepanzen*). Das S.G.V. des rechten Auges aber weicht 
gleich anfangs weit über die Drehung hinaus nach rechts ab, welche 
Abweichung mit wachsender Seitenwendung noch stark zunimmt; die 
Verhältnisse liegen also hier etwas anders, die Diskrepanzen sind größer 
als für das linksäugige G.V. bei Linkswendung von derselben Gradzahl. 
Das S.G.V.des linken, der Seitenwendung abgelegenen Auges 
folgt derRechtswendungbiszueinemgewissenGrade,soweit, 
daßesallerdings über die objektiveGeradeflucht desrechten 
Auges nie hinausgeht; dabei treten in gleicher Weise dieobenerwähn- 
ten Schwankungen mit den äquivalenten subjektiven Erscheinungen auf. 


C. Beobachtungen des S.G.V. bei Hebung — Senkung des 
Kopfes. 

Einige orientierende Einstellungen mit korrigierten Augen am 

gerade nach vorne gerichteten Beißbrette betrafen das S.G.V. bei 


*) Bourdon fand bei seinen wenigen Versuchen überhaupt keinen Einfluß 
von Kopfwendungen auf die Lokalisation der scheinbaren Medianebene. Sachs 
und Wlassak berichten, daß bei Seitenwendung des Kopfes die scheinbare Mediane 
meist nur um ein geringes zurückblieb. Bei passiver extremer Körperdrehung 
relativ zum Kopfe wich die scheinbare Mediane nur um einige Grade gegen die Seite 
der Drehung ab, dabei war die Lokalisation nur von sehr geringer Bestimmtheit. 
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Hebung und Senkung des Kopfes bzw. Drehung des Beißbretthalters um 
eine wagrechte, zur Frontalebene parallele Achse unter Beibehalten der 
Höhenlage der Nadelbahn, also gegensinniger Änderung der Vertikallage 
der Augen, bei steter Verfolgung der Testnadel, bezogen auf die Primär- 


mediane des Kopfes = 0. 
BA. BRA® LA®| BA RA® Lı® 


Beißbrettstellung. . . . . 10° Hebung: | 10° Hebung 
- Beobachtungsdistanz in cm 50 100 
Mittelwerte mcm . .. +1,09 +3,09  -4,55 | +3,70. +11,10 . —6,40 
[+12 Do A Ara 32a 110650) 6:05 
Fehlergrenzen in cm . . bis bis bis bis bis bis 
[eos 2300 co un 11.09. 065 
Aal) 2 Pe 7 L 7 7 7 7 
Beißbrettstellung. . . . . 20° Hebung 20° Hebung 
Beobachtungsdistanz in cm 50 N 100 


Mittelwerte nem... +125 +28 52 | 43,75 +1115 —6,25 
[ #135 +2,95 48 | +3,85 +1145 —6,15 


Fehlererenzen incm . „2 bis bis bis bis bis bis 
i I (aase nn ass So ee N 
Zeil ee 7 7 7 7 7 7 
Beißbrettstellune .. . . . . 30° Hebung 30° Hebung 
Beobachtungsdistanz in em 50 100 
Mittelwerte incm . .. ‚+10 +2,85  —5,45 | #4,05° 110 6,35 
| 1.05 22,952 5,35 4,15 7 11,05 726,23 
Fehlergrenzen in cm . . bis bis bis bis bis bis 
aka as ea sen. nor Gr 
Zeile N oe 7 7 % 7 7 1! 
Beißbrettstellunge. . . . . 10° Senkung | 10° Senkung: 
Beobachtungsdistanz in cm 50 | 100 
Mittelwerte incm. .. +107 +3,65 3,55 | +3,51 +10,92 —6,05 


m, San ae. Sale le 
Fehlergrenzen in cm . bis bis bis bis bis bis 
1,05 3,55 3.65 | 3,45 10,85 6,15 
Zahl) ee 7 7 TR. eier 7 7 
Beißbrettstellune. . . . . 20° Senkung | 20° Senkung 
Beobachtungsdistanz in cm 50 | 100 
Mittelwerte m cm... +105 +3,45 —2,35 | +3,35 +11,31 —6,23 
ED an a ee Alles BD 
Fehlergrenzen in cm . bis bis bis | bis bis bis 
0,95 3,3 245 | 3,25 11,05 6,35 
Lets v2. Ve 7 7 a Er 7 7 
Beißbrettstellung. . . . . 30° Senkung | 30° Senkung 
Beobachtungsdistanz in cm 50 | 100 
Dirselwextenn em. ..2° 17125 72-415 —2,05 | 19,920 02.19.55. 6,28 
Sa | en, ln an 
Fehlergrenzen in cm . E= bis bis bis bis bis 
3,95 2,85 3215 11,45 6,45 
ll 2 7 7 7 7 7 l 
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Die Differenzen zwischen den einzelnen Einstellungen jeder Kolonne 
sind mit Ausnahme einiger gröberer Schwankungen am linken Auge 
sehr gering und dürften wohl in die Kategorie der Einstellungsfehler 
fallen; für die Lokalisation der Mediane erweist sich Kopf- 
hebung und -senkung aus der Mittel- oder sog. Primär- 
stellung heraus mit gleichzeitiger gegensinniger Vertikal- 
stellungsänderung der Augen als einflußlos. Auf eine gra- 
phische Darstellung soll hier verzichtet werden, da sie, selbst in größerem 
Maßstabe ausgeführt, recht unübersichtlich ausfallen würde. 


D. Beobachtungen des S.G.V. im indirekten Sehen, bei seit- 
wärts gewendeten Augen. 


Bei diesen Versuchen waren die Augen bei Mittelstellung des 
Kopfes seitwärts gewendet und fixierten andauernd eine Marke, welche H 
10, 20 oder 30 em nach rechts bzw. links vom objektiven binokularen 
G.V. lag. | 

Es wurde dabei derjenige Längsnebenschnitt aufgesucht, weicher 
unter diesen Beobachtungsverhältnissen die Empfindung G.V. ver- 
mittelte. Als Einstellungsnadel wurde hier zweckmäßigerweise eine 
etwas dickere mattgeschwärzte Stricknadel verwendet. Einstellungen 
mit unkorrigierten Augen bei einer konstanten Beobachtungsdistanz 
(d.h. Abstand der Bahn der Testnadel von dem äußeren Augenwinkel 
bzw. der Basallinie) von 50 cm, bezogen auf das objektive binokulare 


= 
B.A R.A.® LA® 

Augenstellung Primär | 

Mittelwerte in cm. — UT rl 
€ — ll So) 2 | 
Fehlergrenzen in cm. bis bis bis | 
0,2 4,7 2,6 | 
Zahls es SER DR 8 8 8 | 


B.A. 


Augenstellung 10 em Rechtsfixation 20 cm Rechtsfixation 30 cm Rechtsfixation 
Mittelwerte in cm. . +2,04 +6,99 +02 | +58 +13 +3,58 | +9,05 +16,88 +58 
249) rl +06 | +62 +12,9 +42 +96 +164 16% 

Fehlergrenzen in em. bis bis bis bis bis bis bis bis bis“ 

3 | 17 6,8 —0,6 5,2 13,3 2,9 8,7 17,2 5,2 
Zahl 5 10 10 10 3 8 SE a8 8 8 
Augenstellung 10 cm Linksfixation 20 cm Linksfixation 30 cm Linksfixation 
Mitteiwerte in cm. . — N Zen —0,8 —-95 87 31. ie 

[ — 120 Van 417 | 34004 91, 84 34 ae 

Fehlergerenzen in em. bis bis bis bis bis bis bis bis. bis 
; 2 290m aa dar 10% 109 9 4 126 
Zahl : 8 8 8 Ro) 8 8 8 8 3 


B.A. RA.® LA® 


R.A.@ LA 
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Graphische Darstellung: Abb. 33. 

Es wandert das S.G.V. im indirekten Sehen zunehmend 
mit wachsender Seitenwendung der Augen nach der Seite 
derselben. Bei extremer Linkswendung der Augen von etwa 30°58’ 
(bei 50 cm Distanz durch Fixation einer Marke ungefähr 30 em links 
vom objektiven binokularen G.V. erreicht) beträgt die Maximalab- 
weichung, bezogen jedesmal auf das 0.G.V. des betreffenden Auges 

oder der Augen, für das linke Auge etwa Scm (9° 6‘), für das rechte Auge 
7cem (7°58), für beide Augen fast 9cm (10°12’); bei extremer Rechts- 
wendung von 30°58 für das linke Auge etwa 9cm (10°12’), für das 
rechte Auge 13cm (14° 34°), für beide Augen 9cm (10° 12’). Wiederum 
weist also das S.G.V. des rechten Auges eine stärkere Tendenz auf, 


 Seitenwerte links Seitenwerfe rechts 
27 STEIN EH =2 0 #2 #4 #65 #8 #M +1 +74 +#Jlöcm 
em SI : 


on 


Primarstellung_d A. 


Linkswendung dA. 


Rechtswendung diA. 
S 


Abb. 33. 


nach außen abzuweichen. Selbstredend ist bei diesen Versuchen im 
indirekten Sehen die Lokalisation nicht so bestimmt wie sonst, doch 
beträgt die Schwankungsbreite selten mehr als 1 cm. Bemerkt sei, daß 
besonders bei längerer Fixation — am ausgesprochensten bei Rechts- 
wendung der Augen, wenn sich Ermüdungserscheinungen geltend 
machen —, die Tendenz besteht, das S.G.V. noch stärker nach der 
Seite der Wendung hin zu lokalisieren *), bei Linkswendung ähnlich, 
doch nicht so deutlich. So weisen alle meine Versuchsreihen zu je 
8 Einstellungen — jedesmal wurde nach einer solehen Reihe eine 
kurze Pause eingeschaltet — bei den letzten Bestimmungen immer 
größere Werte auf als bei den ersten. Bei den einäugigen Ein- 


stellungen störte der Mariottesche blinde Fleck, die Nadel schien 
unterbrochen. 


*) Sachs und Wlassak fanden bei ihren ähnlichen Versuchen mit einer 
Leuchtlinie im Dunkel gleiche Resultate. 
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E. Beobachtungen über das 8.G.V. bei Seitenwendung des 
Kopfes und gegensinniger Augenwendung. 


Die wichtige Erkenntnis der Verschiebung des S.G.V. sowohl bei 
Seitenwendung des Kopfes als auch der Augen immer im Sinne der 
Wendung warf die Frage auf, ob nicht bei einer bestimmten Kopf- 
wendung durch gegensinnige Augenwendung eine Rückverlagerung des 
S.G.V. und damit eine Lokalisation erreicht werden könnte, welche der 
bei geradeaus gerichtetem Kopfe und Blicke entspricht. Zur Klärung 
dieses Problems wurden folgende Untersuchungen angestellt. 

Der Beißbretthalter wurde wie bei den Versuchen über den Einfluß 
der Kopfwendung um eine senkrechte Achse um 10° oder 20° nach 

a links bzw. rechts 
ME a hen, dlsihen 
wurden die Augen 
durch eine Fixier- 
marke 10 bzw. 
20 cm von der 
Äquivalenzstelle 
des jedesmal be- 
FLÄ FRA. stimmten binoku- 
Abb. 34. laren SAG Van 
entgegengesetzter 
Richtung der Seitenwendung’des Kopfes festgehalten. Eine weitere 
gegensinnige Augenwendung und Fixation bis auf 30 cm Seitenwert waren 
zwar bei der hier verwendeten Beobachtungsdistanz von 50 cm prin- 
zipiell noch möglich, doch wurden dabei Bestimmungen wegen allzu 
großer Anstrengung und rasch auftretenden Kopfschmerzen unterlassen. 
Es wurde demnach auch hier wiederum das 8.G.V. im indirekten 
Sehen bestimmt, d. h. derjenige Längsnebenschnitt aufgesucht, welcher 
unter den gegebenen Bedingungen die Empfindung @.V. vermittelte. 

1. Einstellungen mit unkorrigierten Augen bei 10° Rechtswendung 
des Beißbrettes und Linkswendung der Augen, konstanter Distanz 
der Bahn der Testnadel von der Mitte der Basallinie von 50 em, bezogen 
auf die Primärmedianebene des Kopfes als 0, welche Ebene indirekt 
wie oben S. 204 beschrieben ermittelt wurde. 


70cm 
=71079' 


BA RA® LA®| BA RA® LA®, BA RA LA 


Augenstellung . . . . Primärstellung ' 10 cm Linksfixation | 20 cm Linksfixation 
Mittelwerte incm. . +68 +121 lern | +3,56 +6,94 2,6 —2,9 05% 
ro len ala a) ee en — a0 
Fehlergrenzen in cm. | bis bis bisWe Pbis bis bis bis bis 
6,2 12,2 1.0 ln a 6,6 2,8 a. 08 
Zahl on EN 5 5 Dal 8 8 8 SE: 


Graphische Darstellung: Abb. 34. 
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2. Einstellungen mit unkorrigierten Augen bei 20° Rechtswendung 
des Beißbrettes und Linkswendung der Augen, konstanter Distanz 
der Bahn der Testnadel von der Mitte der Basallinie von 50 cm, bezogen 
auf die Primärmedianebene des Kopfes als 0. 
BA. RA® LA®| BA RA® LA® BA RAg LA® 


Augenstellung are Primärstellung' ' 10 cm Linksfixation | 20 cm Linksfixation 
Berelwerte ın em. . ° 14,6 +21,75 +1,01 | +10,08 +13,65 —1,19 | +3,75 +5,91 —4,19 


+14,55 +21,65 +1,15 | -+10,35 +13,55 —1,05 | +3,95 +6,15 —3,95 


Fehlergrenzen in cm. J bis bis bis bis bis bis bis bis bis 


| 14,75 2185 085 | -9,85 74152133 3:35. 2.9.000, 195 


Bere... .-.. 5 5 5 8 8 8 8 8 6) 
Graphische Darstellung: Abb. 35. 
S-W links | Sertenwerfe rechts 
N Z2 (Dan Be a ae el el Sl ee BA En 
Ian" 
Lmks- N 
wendig, | S 
dA N 
Ocm I BIS 
mg | IN 
| ‚R 
| S 
Primar- \ \ 
stellum | t 
aA. 00H 00H. 
KFL.A FRA. Abb. 33. 
3. Einstellungen mit unkorrigierten Augen bei 10° Linkswendung 
des Beißbrettes und Rechtswendung der Augen, konstanter Distanz 
der Bahn der Testnadel von der Mitte der Basallinie von 50 em, bezogen 
auf die Primärmedianebene des Kopfes als 0. 
| BA. RA® LA® | BA RA® LA®| BA RBRA® LA® 
 Ausenstellung .. . . . Primärstellung ı 10 cm Rechtsfixation | 20 cm Rechtsfixation 
Mittelwerte nem... —755 +06 —1035 | —41 +33 —5,22| +23 +59 —0,9 
Ba ENG os ano 
Fehlergrenzen in cm bis bis bis bis = bis bis bis bis 
Bas os oa. de N en 
Bam... 6 6 6 8 8 8 8 8 8 


— 


Graphische Darstellung: Abb. 36. 
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4. Einstellungen mit unkorrigierten Augen bei 20° Linkswendung 
des Beißbrettes und Rechtswendung der Augen, konstanter Distanz 
der Bahn der Testnadel von der Mitte der Basallinie von 50 cm, bezogen 
auf die Primärmedianebene des Kopfes als ®. 


B.A RA® LA ® BA. RA® L.A.® B.A. RA.® L.A. 


Augenstellung . . . . Primärstellung 10 cm Rechtsfixation 20 cm Rechtsfixation’ 
Mittelwerte inem. . —15,25 —0,35 20.25 | —10,49 +4,15 —15,95| 3,29 11.08 6,8 
| —15.15 —0,25 —20,15 | —10,25 +4,25 15,65 | 3,25 +4,55 0.08 
Fehlergrenzen in cm bis bis bis bis bis bis bis bis is. 
| 154 045° 20,33 1075. 40577 16,25 3,65 4,05 


URAN EB 5 5 DR 8 8 8 5 
Graphische Darstellung: Abb. 37. 
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Aus diesen Ergebnissen ist leicht ersichtlich, daß eine 
gegensinnige Augenwendungsehr wesentlichder Verlagerung 
des 8S.@.V. nach der Seite der Kopfwendung entgegenwirkt, 
diese bei einer bestimmten gegensinnigen Augenwendungs- 
oröße — die freilich nicht für beide Augen gleich ist — kom- 
pensiert, ja beinoch stärkerer gegensinniger Augenwendung 
sogar zur Überkompensation führt — also zu einer Verlage- 
rung nach der Seite der Augenwendung. Bei einem bestimmten 
gegensinnigen Ausmaß von Kopf- und Augenwendung verhält sich der 
Mensch bezüglich seines S.G.V. so, als ob er Augen und Kopf angenähert 
in Primärstellung belassen hätte. Sämtliche dieser Phasen sind an der 
Hand von Abb. 34 und 36 zu erkennen, also bei einer Kopfwendung 
von 10° nach rechts bzw. links, bei welcher die gegensinnige Seiten- 
wendung der Augen von der verwendeten Größenordnung sogar zur 
Überkompensation genügt; bei 20° Kopfwendung (Abb. 35 und 37) 
ist das nur für das der Kopfwendung jeweilig abgelegene Auge — in 
Abb. 35 das linke, bei Abb. 37 das rechte — erreicht worden. Um zu 
einer Angleichung an das S.G.V. der Primärstellung für das andere 
Einzelauge bzw. beide Augen zu gelangen, müßte eine noch stärkere 
gegensinnige Augenwendung ausgeführt werden, was nur mühevoll 
und schwer durchzuführen ist. Abb. 34 und 36 ebenso Abb. 35 und 37 
zeigen fast spiegelbildliche Kongruenz. 
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VI. Untersuchungen über das scheinbare Stirngleich oder Frontal (S.St.G.), 
die Lokalisation der scheinbaren Frontalebene. 


Selbstredend kann die Empfindung ‚scheinbar Stirngleich“ immer nur 
2 auf einer Seite und zwar im indirekten Sehen durch einen bestimmten 
Längsnebenschnitt des Einzelauges vermittelt werden, da das Gesichts- 
feld des anderen Auges nie so weit nach dieser Seite reicht und die 
Gesichtslinie des gleichseitigen Auges nicht so weit nach außen gelenkt 
werden kann; es besitzt also sozusagen jedes Einzelauge seine eigene 
scheinbare Stirnebene im indirekten Sehen. Dementsprechend wurde 
das scheinbare Stirngleich des rechten Auges nach rechts hin und das 
des linken Auges nach links hin in verschiedener Entfernung unter 
Verwendung einer mattgeschwärzten Stricknadel (siehe Methodisches) 
bestimmt, und zwar einmal unter möglichstem, natürlich unzulänglichem 
Verfolgen der Nadel, also unter maximaler Außenwendung, das andere 
Mal unter Fixation eines in der jeweiligen Beobachtungsdistanz — 
also in der gleichen Entfernung wie die Testnadel vom äußeren Augen- 
winkel — und der objektiven Medianebene gelegenen Fixierzeichens. 

Die Augen blieben immer unkorrigiert. 


Scheinbares Stirngleich des R.A. Objektives Stirngleich = 0. 


(+ bedeutet vor, — hinter dem objektiven Stirngleich.) 
Beobachtungsdistanz . 20 cm 30 cm | 40 cm 50 cm 
{ Augen Aue u NER Fixation Verfolgen | Fixation Verfolgen | Fixation Verfolgen | Fixation Verfolgen 
Mittelwerte in cm. . —0,78 —1,33 —0,87 2,63 ; +0,36 —0,47 ; +0,30 —0,22 
— ll — 1,80 — 51 2,80 0,0 —0,80 0,0 =06 
Fehlergrenzen in cm bis bis bis bis bis bis bis bis 
0,5 1,0 0,5 2,40 | +0,5 0,0 +0,6 0,0 
Bu... 10 10 10 OR: 10 10 10 10 
Bevbachtungsdistanz . 60 cm 70 cm 80 cm | 90 cm 
Augen ee .., Fixation Verfolgen | Fixation Verfolgen | Fixation Verfolgen | Fixation Verfolgen 
Mittelwerte in cm. . +0,32 —0,09 +0,4 +0,05 | +0,51 +0,38 +0,54 +0,41 
+0,20 —0,3 +0,3 —09 +0,2 +0,1 +0,2 0,0 
Fehlergrenzen in cm bis bis bis bis bis bis 2 | 2rpis bis 
0,5 +01 0,7 +0,2 0,8 Oi 089 1,2 
ae a. 10 Oz 210 10777 10 10 10 10 
Beobachtungsdistanz . 100 em | | 
Bene... Fixat'on Verfolgen | | 
Mittelwerte incm. . +08 +0,46 | | 
Fehlergrenzen in cm bis Diesen | 
a) 


eu... 10 10 


Beobachtungsdistanz . 20 cm 30 cm 40 cm 50 cm 
Augen BT N Fixation Verfolgen | Fixation Verfolgen Fixation Verfolgen | Fixation Verfolgen 
Mittelwerte incm. . 500 23:36 — 2,45, 03,8 — 2,4812, 34, 6a 

| — 3,0 —4,0 —8 — 4,0 29 —3:2 — 0 — a 

Fehlergrenzen in cm bis bis - bis bis bis bis bis is 
2,0 3,0 2,1 3,6 2.1 1,6 ill 
Zahl. Men Nr 10 10 10 10 10 10 10 

Beobachtungsdistanz . 60 em 70 cm 80 cm 90 cm 
Augen EN A Fixation Verfolgen | Fixation Verfolgen | Fixation Verfolgen | Fixation Verfol 
Mittelwerte in em. -, U 176. .-—1,6 | 137. 122 | 2014 09 270 

| — 3 — 2,0 — 1 —20 — 8 — 09 0,1 08 

Fehlergrenzen in cm bis bis bis bis bis bis bis is 
10 1,4 0,3 0,8 el 0,0 za 
Zahl EINE Re 10 10 10 10 RO) 10 10 

Beobachtungsdistanz . 100 em 
NUTEH NE AL N rer Fixation Verfolgen 
Mittelwerte in cn. . 1.9 El. 

| 1.080002 
Fehlergrenzen in cm bis bis 
2,2 2,0 

all. mean 10 10 
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Scheinbares Stirngleich des L.A. Objektives Stirngleich = 0. 


Graphische Darstellung: Abb. 38. 


Von einer Äquivalenzebene zum S$. St.G. kann man in diesem Falle 
überhaupt nicht sprechen, vielmehr entspricht dem scheinbaren Stirn- 
gleich eine komplex gefaltete, für jedes Einzelauge verschiedene Äqui- 
valenzfläche, die sich geometrisch kaum charakterisieren läßt, wenn auch 
selbstredend nicht vergessen werden darf, daß die Bestimmungen — beson- 
ders in der Nähe — ungemein schwierig und demgemäß recht große 
Einstellungsfehler zu erwarten sind; sind ja auch schon die Schwan- 
kungen in den einzelnen Reihen recht erheblich, wie sie bei allen anderen 
Versuchen nie vorkamen. Auch die subjektive Bestimmtheit der Ein- 
stellungen war oft, besonders bei Verwendung des linken Auges, sehr 
mäßig. Es fallen ferner die verhältnismäßig großen Verschiedenheiten 
zwischen dem scheinbaren Stirngleich des rechten und linken Auges auf; 
während z. B. bei 30 cm Distanz des S.St.G. des linken Auges bei mög- 
lichstem Verfolgen der Testnadel (d.h. maximaler Seitenwendung) bis 
auf 4 cm, bei Fixation in der Medianebene auf etwa 2,5 em hinter die 
objektive Stirnebene zurückweicht, sind die Werte für das rechte Auge 
unter sonst gleichen Bedingungen nur etwa 2,5 cm bzw. 1 cm. Von un- 
gefähr 40 cm Beobachtungsentfernung an weicht das S.St.G. des rechten 
Auges nur wenig von der objektiven Stirnebene ab, eine vollständige 
Angleichung ist bei 33 cm (Fixation) bzw. 66 cm (Verfolgung) zu ver- 
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zeichnen, dann allerdings treten mit der Entfernung zunehmende, den 
bisherigen entgegengesetzte Diskrepanzen — also nach vorne — auf. 
Für das scheinbare Stirngleich des L. A. tritt die Angleichung an das 
objektive erst bei 77 cm (Fixation) bzw. 83 cm (Verfolgung) auf, dann 
aber schießt dasselbe rasch und steil nach vorne. Es erweist sich also . 
das linke Auge dem viel richtiger lokalisierenden rechten Auge gegen- 
über in dieser Hinsicht als minderwertig. Bei Verfolgen der Testnadel, 
d. h. bei extremster Seitenwendung der Augen tritt das S.St.G. gegen- 
über dem bei Fixation in der Medianebene meist — jedoch nicht immer — 
zurück. Bei noch größeren Entfernungen als den hier verwendeten 
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scheint die Tendenz zu bestehen — bei meinen Versuchen ist das 


übrigens besonders beim S.St.G. des rechten Auges schon angedeutet — 
das S.St.G. mit wachsender Beobachtungsdistanz bzw. nachlassender 
Näherungsinnervation allmählich weiter nach vorne zu verlagern, so 
daß schließlich als geometrischer Ort des S.St.G. rechts und links eine 
nach vorne divergierende Ebene erreicht wird, welche dürch einen 
charakteristischen Vektor (bzw. Vektorwinkel mit der Primärachse der 
Augenhöhle) bezeichnet wird (Abb. 39). 

Während also beim Fernsehen dem S.St.Gl. ein (für 100 em 
noch etwa 16’ für das linke Auge, noch etwa 55 für das rechte 
Auge) nach vorne und seitlich zielender Vektor entspricht, 
treten bei Näherungsinnervation weniger nach vorne zie- 
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lende Vektoren in Geltung, für 77cm bzw. 36 cm Beobach- 


tungsdistanz ein gerade seitlich zielender Vektor — ent- 
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Abb. 39. 


sprechend.der objektiven Stirnebene bzw. der Verbindungs- 
linie der beiden Drehpunkte, weiterhin sogar zunehmend 
nach hinten zielende Vektoren. 


VH. Theoretische Fassung und Deutung der Beobachtungsergebnisse. 


Die Beobachtungsergebnisse wurden zunächst streng empirisch 
dargestellt. Nun sei ihre theoretische Zusammenfassung und Deutung 
versucht und zunächst ein Rückblick geboten von dem Gesichtspunkte 
ausgehend, daß unter den systematisch variierten Bedingungen ver- 
schiedene, doch ziemlich scharf bestimmte Augenstellungen d. h. 
Spannungsverteilungen am okulomotorischen Apparate 
sich mit dem subjektiven Eindrucke S.Gl.H. und S.G.V. ver- 
knüpft erwiesen. 

Das binokulareS.Gl.H. erwies sich bei Mittelstellung des Kopfes 
und Fernesehen nicht mit der Wagrecht-Primärstellung der Augen 
verknüpft, sondern mit einer bestimmten Senkung von etwa 3°25°; 
bei zunehmender Naheinstellung und zwar bei gleichzeitiger Wirksam- 
keit von Konvergenz und Akkommodation geht die Verknüpfung auf 
minder starke Senkungsgrade, schließlich sogar evtl. mäßige Hebungs- 
grade über. Bei Rückwärtsneigung oder Hebung des Kopfes verschiebt 
sich die Verknüpfung auf einen zunehmend starken Senkungsgrad, 
welcher jedoch nicht so weit geht, daß die Augen bis zur ursprünglichen 
Lage im Raume gelangen würden, vielmehr erscheinen diese etwas 
„mit dem Kopfe mitgenommen“. Bei mäßiger Vorwärtsneigung oder 
Senkung des Kopfes geht die Verknüpfung über auf einen zunehmend 
starken Hebungsgrad, welcher annähernd bis zur Beibehaltung der 
ursprünglichen Raumlage der Augen geht. Während das Hinzutreten 
von Näherungskomponenten in der Weise Einfluß nimmt, daß eine 
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Minderung der Senkungs- bzw. eine Mehrung der Hebungskomponenten 
zur S.Gl.H.-Stellung erfordert wird, fehlt ein solcher Einfluß der bloßen 
Seitenwendung des Kopfes (aus der Mittelstellung) mitsamt den Augen. 
Auch dem Hinzutreten von Seitenwendungskomponenten der Augen 
ohne Kopfwendung sowie dem Hinzutreten von Kopfwendungskom- 
ponenten mit gegensinnigen Seitenwendungskomponenten der Augen 
kommt kein Einfluß zu. 

Ist hingegen dauernd eine bestimmte Hebungskomponente der 
Augen gesetzt, mdem das S.Gl.H. im indirekten Sehen bei Fixieren einer 
erhöhten Marke ermittelt wird, so erweist sich der Eindruck 8.Gl.H. 
an einen retinalen Quernebenschnitt ( Q.N.S., in Abb. 24a, S. 199) ge- 
knüpft, welcher vom Querhauptschnitte weniger (als Q.N.S.,) absteht 
als es im Vergleich zur S.Gl.H.-Einstellung von der Primärstellung aus 
zu erwarten wäre. Es erfolgt eine Lokalisation, als wäre für die Quer- 
nebenschnitte der subjektive Eindruckswert bei Blickhebung bis zu 
einem gewissen Grade abgeschwächt, daher der Eindruck  S.G1.H. 
mit einem weniger distanten Quernebenschnitte (@.N.S., statt Q.N.S., 
in Abb. 24a auf S. 199) verknüpft, also die S.Gl.H.-Einstellung mit der 
Blickverlagerung „mitgenommen“. Dieser Effekt wächst vielleicht 
geradlinig. Ist dauernd eine bestimmte Senkungskomponente der 
Augen gesetzt, so gilt eine analoge, nur stärkere, zunehmende Annähe- 
rung des durch den S.Gl.H.-Eindruck ausgezeichneten Querneben- 
schnittes (Q.N.S/ statt Q.N.S5), also eine Lokalisation, als ob für 
die Quernebenschnitte der subjektive Eindruckswert der Blicksenkung 
bis zu einem gewissen Grade abgeschwächt, also die S.G1.H.-Einstellung 
mit der Blickverlagerung ‚mitgenommen‘ wäre. 

Das binokulare S.G.V. hat sich bei Mittelstellung des Kopfes 
und Fernsehen nicht mit der Geradeaus-Primär-Stellung der Augen 
verknüpft erwiesen, sondern mit einer bestimmten Rechtswendung von 
etwa 2°40’, während für das rechte Auge allein eine Rechtswendung 
von etwa 6° 40’, für das linke Auge eine Linkswendung von etwa 3° 53° 
erfordert wird. Bei zunehmender Naheeinstellung (Konvergenz und Ak- 
kommodation) geht die Verknüpfung auf minder starke Rechtswendung 
bzw. Rechtskonvergenz, schließlich innerhalb 30 em Entfernung auf 
symmetrische Konvergenz über. Seitenwendung des Kopfes und der 
Augen nach rechts ändert an der Verknüpfungsweise des S.G.V. wenig: 
es bleibt eine allerdings verminderte Abweichung von symmetrischer 
Konvergenz im Sinne von Rechtswendung bestehen. Bei Linkswendung 
von Kopf und Augen nimmt die ursprüngliche Abweichung des S.G.V. 
im Sinne von Rechtswendung ab, schlägt bei 30° sogar in angedeutete 
Linkswendung um. Hier führt also das Hinzutreten von Kopfwendung 
nach jener (linken) Seite, welche der (rechten) Seitenwendung der Augen 
bei der S.G.V.-Einstellung für die Ferne ungleichnamig ist, zur Ver- 
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knüpfung von S.G.V. mit einer abnehmenden gegensinnigen bzw. 
mit einer zunehmenden gleichsinnigen Wendungskomponente am 
okulomotorischen Apparat. Hingegen ist transversale Kopfneigung 
und gegensinnige Vertikallageänderung der Augen bzw. das Hinzutreten 
einer Senkungs- oder Hebungskomponente am okulomotorischen Apparat 
einflußlos. 

Ist dauernd eine bestimmte Seitenwendungskomponente der Augen 
bei Mittelstellung des Kopfes gesetzt, indem das 8.G.V. im indirekten 
Sehen bei Fixation einer seitlich abgelegenen Marke ermittelt wird, 
so erweist sich der Eindruck S.G.V. an einen retinalen Längsnebenschnitt 
geknüpft, welcher vom Längshauptschnitte weniger absteht, als dies 
im Vergleich zur S.G.V.-Einstellung von der Primärstellung aus zu 
erwarten wäre; es erfolgt eine Lokalisation, als wäre für die Längsneben- 
schnitte der Eindruckswert der Blickwendung bis zu einem gewissen 
Grade abgeschwächt, daher der Eindruck des S.G.V. mit einem weniger 
distanten L.N.S. verknüpft, also die S.G.V.-Einstellung mit der Blick- 
verlagerung ‚mitgenommen‘. Dieser Effekt wächst angenähert gerad- 
linig. Es besteht also eine weitgehende Analogie zum Einflusse einer 
dauernden Vertikalbewegungskomponente auf das S.Gl.H. 

Wird bei Seitenwendung des Kopfes und konstanter Gegenwendung 
der Augen das S.G.V. im indirekten Sehen ermittelt, so erweist sich der 
Eindruck S.G.V. an einen Längsnebenschnitt geknüpft, welcher vom 
Längshauptschnitte relativ weiter absteht, als dies im Vergleich zur 
S.G.V.-Einstellung bei reiner Kopfwendung unter Mitnahme der Augen 
zu erwarten wäre. Angesichts dieser gegensinnigen Wirkung von gegen- 
sinniger Wendung des Kopfes und der Augen sind Kompensationsfälle 
zu erwarten. Tatsächlich ließ sich zu jedem Kopf-Seitenwendungsbetrag 
ein ganz charakteristischer gegensinniger Augenwendungsbetrag er- 
mitteln, für welchen bei einer bestimmten Beobachtungsdistanz (Nähe- 
rungseinstellung) die S.G.V.-Einstellung mit jener bei Primärstellung 
des Kopfes übereinstimmt — ebenso ein solcher Augenwendungsbetrag, 
für welchen die S.G.V.-Einstellung mit der objektiven Primärmedian- 
ebene des Kopfes übereinstimmt. (Bis zu etwa 35 em Beobachtungs- 
distanz stimmen übrigens für mich diese beiden Augenwendungsbeträge 
überein.) 

Das S.St.Gl., welches nur unokular bestimmbar ist, hat sich bei 
Primärstellung des Kopfes und Fernsehen nicht mit jenem Längsneben- 
schnitte verknüpft erwiesen, dessen Vektor in der objektiven Frontal- 
bzw. Drehpunktsebene nach der Seite zieht, sondern mit einem etwa 
20” bisl ° mit der Drehpunktsebene bzw. 89° 40’ bis 89° mit der Primärachse 
des Auges etwas nach vorne seitlich zielenden, also weniger exzentrischen 
Vektor — und zwar linkerseits unter größerem Winkel als rechterseits. 
Näherungseinstellung läßt jene Verknüpfung auf einen immer mehr 
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exzentrisch gelegenen Vektor bzw. Längsnebenschnitt übergehen, so 
daß in einer Beobachtungsdistanz von 77 cm für das linke Auge, 36 cm 
für das rechte Auge orthoskopische Verknüpfung, darunter Verknüpfung 
mit einem überexzentrischen Vektor besteht. 

Bezüglich der Differenzen zwischen den bisher analysierten 
binokularen Einstellungen und den einäugigen erhebt sich 
alsbald die Frage, ob sie in demselben Sinne liegen, wie die eingangs 
beschriebene Differenz der Augenstellung, wie sie bei mir im Falle der 
Abblendung des einen Auges hervortritt. Es war hierfür eine Lage- 
verschiedenheit beider Augen festgestellt worden im Sinne von Breiten- 
divergenz (beim Fernsehen etwa 6° 40’ + 3°53” = 10°33’ absolute 
Divergenz, beim Nahesehen relative Divergenz), von Vertikaldivergenz 
mit relativ höherem Stand der Gesichts’'inie des rechten Auges, von 
Rollungsdivergenz der Längsmittelschnitte nach oben (vgl. S. 172). 
Die Verschiedenheit der einäugigen Einstellungen für S.G!.H. ist 
bei mir allerdings ziemlich irregulär, doch liegen auf 150 cm Distanz 
die Einstellungen des rechten Auges deutlich höher als jene des 
linken Auges (vgl. Abb. 10) — was dem obigen Befunde entspricht. 
Analoges ergeben die Akkommodationsversuche bei konstanter Konver- 
genz (vgl. Abb. 17). Für das S.G.V. unterscheiden sich die unokularen 
Einstellungen ganz offensichtlich im Sinne von Breitendivergenz. 
Die Unterschiede zwischen den zweiäugigen und einäugigen Einstel- 
lungen auf S.G!.H. und S.G.V. dürften demnach — in erster Linie — 
auf die Verschiedenheit der „Ruhelage“ der beiden Augen zu beziehen 
sein. Allerdings kommt bei Hinzutreten von Fixationskon ponenten 
zur Ruhelage (d. h. von Komponenten für absicht!iche Seiten- oder 
Höhenabweichung oder Näherungsabweichung des Blickes von der Null- 
stellung) noch die Mög!ichkeit einer ungleichen Wirksamkeit der Inner- 
vation an den beiden Häften des okulomotorischen Apparates in Be- 
tracht. Die Abb'endungsstellung des einen Auges bei Fixation des 
anderen weicht daher im allgemeinen von dessen ‚Ruhelage‘ ab: dem- 
gemäß kann man auch durch graphische Nebeneinanderstellung der 
beiden Abblendungsstellungen nicht einfach und reinlich die „Ruhelage“ 
beider Augen konstruieren. Hingegen darf man diese.be unter gewissen 
Voraussetzungen aus der graphischen Zusammenstellung der 8.G.H.- 
und S.G.V.-Einstellung beider Einzelaugen beim Fernesehen ab esen (vgl. 
Abb. 10 — allerdings für Beobachtungsdistanzen bis 130 cm Maxin,um). 
Dabei ist zu erwarten, daß die Einstellung für das eine Einzelauge 
von der für das andere um denselben Betrag abweichen würde, weicher 
sich für die Abweichung des einen Auges bei Fixationsstellung 
des anderen Auges beim Fernesehen ergeben würde (vgl. das oben 
S. 172 über die messende Bestimmung der Ruhelagedifferenz Aus- 
geführte!). 

Pflügers Archiv f. d. ges. Physiol. Bd. 188. 15 
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Als „Ruhelage“ des einzelnen Auges darf, wie gesagt, am ehesten 
jene anges:hen werden, welche das Einzelauge bei Ensteliung auf 
S.Gl.H. und S.G.V. für Fernesehen und bei Abb!endung des anderen, 
in „latente‘‘ Abweichung übergehenden Auges einnimmt. Sobald das 
zweite Auge aufgedeckt ist und nach Ausführung einer Korrektions- 
bewegung richtig eingestellt ist und am Sehakte teilnimmt, befindet 
sich dieses Auge keinesfalls mehr in ‚Ruhelage‘ und höchstwahrschein- 
lich auch das andere nicht mehr, da die Korrektionsbewegung wohl 
aus binokularen Komponenten besteht*). Die binokularen Einstellungen 
des S.G.H. und S.G.V. bedeuten demnach nicht die eigentliche „Ruhe- 
lage‘‘ beider Augen, vielmehr eine objektiv davon abweichende Lage 
beider Augen, welche nur für den subjektiven Empfindungseindruck 
gleichwertig ist mit der früher charakterisierten Ruhelage jedes Einze'- 
auges. 

Als „Ruhelage‘‘ der beiden Einzelaugen ergibt sich für mich eine 
Rechtswendung des rechten Auges von etwa 6° 40’, eine Linkswendung 
des linken Auges von etwa 3° 53’, ferner eine Senkung beider Augen 
(stärker am linken Auge), endlich eine Ro!lungsabweichung im Sinne 
von Divergenz der Längsmitte!schnitte (stärker am linken Auge); 
zur Überführung beider Augen aus ihrer Einzelruhelage in Primär- 

In stellung bedarf es demnach einer 
JErFah 


RA. Ä 5 R : 
EN bestimmten, beiderseits gleichen 
BR. N a Linkswendung — dazu einer beider- 
IE gmS 2M5 seits gleichen Konvergenz, so daß 
effektiv das rechte Auge eine stär- 
LMS 


ZmS kere, das linke Auge eine schwächere 
Abb.40. „Ruhelage“ der Augen von hinten ge- Linkswendung erfährt, ferner einer 
sehen (Größe der Inkongruenzen übertrieben!) beiderseits gleichen Hebung — dazu 

einer gewissen Vertikaldivergenz, so 

daß das linke Auge additiv stärker, das rechte Auge subtraktiv schwächer 

gehoben wird, endlich einer Minderung der Divergenz der Längsmittel- 
schnitte durch Konvergenzrollung mit gleichnamiger Rechtsrollung. 

Es besteht demnach eine charakteristische Abweichung von der 

„Ruhelage“ beider Augen sowohl für die Binokulareinstellung des zweiten 


*) Die binokulare Korrektionsbewegung bei völligem Festbleiben des rechten 
Auges in der ‚Ruhelage‘ müßte bei mir bestehen: 

1. aus einer Rechtswendung und gleichstarken Konvergenz, welche sich am 
linken Auge addieren, am rechten Auge aufheben, 

2. aus einer Hebung und gleichstarken Vertikaldivergenz im Sinne von Hebung 
des linken Auges, Senkung des rechten Auges — so daß das linke Auge doppelt 
so stark gehoben erscheint, das rechte Auge in Ruhestellung balanciert wird, 

3. aus einer Rechtsrollung und einer gleichstarken Konvergenzrollung: beider 
Längsmittelschnitte, so daß das rechte Auge seine Orientierung um die Gesichts- 
linie kompensativ beibehält, das linke Auge additiv eine doppelt starke Rechts- 
rollung erfährt. 
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Auges bei äußerlichem Verbleiben des ersten Auges in der ‚Ruhestellung‘““, 
als auch für die Primärstellung beider Augen. Die Abweichung der ‚‚Null- 
lagen‘ beider Einzelaugen von ihrer Parallel- und Primärstellung (also 
bei Fernesehen) hat in meinem Spezialfalle den Charakter einer abso- 
luten Divergenz beider Gesichtslinien (von je 3° 537) und überdies einer 
Rechtswendung des rechten Auges (+ 2°47’), ferner einer Senkung 
‚beider Gesichtslinien (von im Mittel 3°26° — rechtes Auge weniger als 
linkes Auge)*). 

Diese Abweichungen, speziell die Verschiedenheit von 
„Buhestellung“ und kinematischer Primärstellung**) (d.h. 
Senkrechtstellung der Gesichtslinie zu der Ebene, welche die Vertikal- 
achse des Internus und Externus sowie die Horizontalachse, d. h. 
die Horizontalresultante der beiden Heber und der beiden Senker 
einschließt) geben wohl die erste Grundlage für die Diskre- 
panzen an absoluter Lokalisation ab; darauf beruht (wenn auch 
nicht ausschließlich, vgl. S. 231) die analysierte Inkongruenz von sub- 
jektivrem Empfindungsraum bzw. Körperfühlbild und objektivem 
Außenraum, von subjektivem und geometrischem Koordinatensystem. 

Als Ursache der Inkongruenz von ‚‚Ruhestellung‘ und Primärstellung 
sei am ehesten eine „Unrichtigkeit“ bzw. Unvollkommenheit der 
Regulierung der Länge einzelner Augenmuskeln vermutet, so daß sie 
bei gleichgroßer Spannung (so beispielsweise bei virtueller Verkürzung 
um /. ihrer Erschlaffungslänge) keine Ideal- oder Primärstellung 
der Gesichtslinie zustande bringen. Es sei der Überzeugung Ausdruck 
gegeben, daß analoge Inkongruenzen von Ruhestellung und 
Primärstellung bei normalen Binokularsehenden, auch bei 
Isoemmetropen die Regel bilden, meine Person also keineswegs 
einen einzelstehenden Fall bildet. 

Schon mehrfach wurde im vorstehenden darauf vorbereitet, daß 
wir mit A. Tschermak?°) dazu gelangen, zwar durchaus kein Stellungs- 
bewußtsein im Sinne der älteren Lehre von der Stellung und Bewegung 
der Augen anzunehmen, wohl aber den Augenmuskeln ähnlich wie den 


*) Im Schielfalle A. Tschermaks?) besteht für die „Ruhelage‘‘ beider Einzel- 
augen absolute Divergenz von etwa 51’ und Rechtswendung des rechten Auges 
von 1°36’, des linken Auges von 45’50”, ferner Senkung von 3°49’ im Mittel (rechtes 
Auge stärker als linkes Auge); im Schielfalle Krauses (bei Tschermak) zeigten 
die Ferne-,‚Ruhelagen‘“ eine Konvergenz von etwa 5°34’ ohne ausgesprochene 
Seitenwendung. 

**) Die Bezeichnung der „Ruhestellung‘‘ oder sog. Nullage als ‚‚Primärstellung“ _ 
schlechtweg, der kinematischen Primärstellung als „sogenannte Primärstellung‘“ 
(Beddingius®), S. 65) muß als unzweckmäßig und irreführend bezeichnet 
werden. Vgl. auch die Erörterungen bei E. Hering [Hermanns Handb. 3 (1) 514] 
über die Verschiedenheit von anatomischer Mittelstellung bzw. Leichenstellung 
im Sinne von A. Fick, Ruete, A. W. Volkmann und Primärstellung. 


Is 
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übrigen Skelettmuskeln eine sensorische Leistung von der Art zuzu- 
schreiben, daß mit einer bestimmten Spannungsverteilung am komplexen 
motorischen Apparate eines Gelenkes ein relativ einfacher Empfindungs- 
eindruck verknüpft ist. Wir sind uns nicht der Spannungskomponenten 
der einzelnen Muskeln bewußt, vielmehr entspricht der objektiven 
Spannungsverteilung an den einzelnen Muskeln, dem sog. Spannungs- 
bilde [Tschermak?°)], ein charakteristischer sensorischer Eindruck: 
so der „Ruhelage‘‘ meines fernesehenden Auges im Sinne von bestimmter. 
Rechtsabweichung, Senkungsabweichung, Auswärtsrollungsabweichung 
der Eindruck 8.G1.H. bzw. S.G.V. Derselbe Eindruck geht nun aber 
beim Binokularsehen, beim Nahesehen, bei Hebung und Senkung des 
Kopfes (für S.Gl.H.), bei Seitwärtswendung des Kopfes (für S.G.V.) 
auf ein bestimmtes anderes Spannungsbild, auf eine charakteristische 
„Zwangslage“ über. Diese ist durch das Hinzugetretensein bestimmter 
objektiver Spannungskomponenten von der ‚Ruhelage‘ verschieden, 
ergibt aber doch denselben subjektiven Eindruck, während derselben 
objektiven Lage der Gesichtslinien wie früher (allerdings eventuell an 
Rollung verschieden!) nunmehr ein anderer sensorischer Eindruck 
(nieht S.Gl.H., sondern zu hoch — zu niedrig; nicht S.G.V., sondern 
zu weit rechts — zu weit links) entspricht. 

Gerade dieser ganz charakteristische Wechsel in der Verknüpfung 
von objektivem Spannungsbild und subjektivem Eindruck bereitet einer 
Erklärung unverkennbare Schwierigkeiten. Eine solche sei in der von 
Tscher mak a/sheuristische Hypothese formulierten Vorstellung gesucht, 
daß das Hinzutreten von gewissen Momenten und zwar Spannungs- 
komponenten an den Augenmuskeln (Fusionskorrektivbewegung, Nähe- 
rungseinstellung u. a.) sowie von Kopfwendungseffekten zur uno- 
kularen „Ruhelage“ oder zur binokularen ‚„Ausgangs-Zwangslage“ 
nicht einfach unwirksam b’eibt, sondern auf den sensorischen Effekt 
bzw. die sensorische Bewertung der ursprünglich vorhandenen 
Spannungskomponenten verändernd einwirkt, während bestimmte 
andere Momente ohne Einfluß sind. Die myosensorischen Reiz- 
werte oder Valenzen der Spannung in den einzelnen Augenmuskeln 
erfahren bei Hinzutreten von gewissen neuen Spannungskomponenten 
oder Kopfbewegungseffekten eine Umwertung. Infolgedessen ist unter 
den geänderten Bedingungen nicht mehr die ‚Ruhelage‘ mit dem Ein- 
druck 8.Gl.H. und S.G.V. verknüpft, sondern es geht dieser Eindruck 
an ein davon verschiedenes objektives Spannungsbild über. Infolge- 
dessen ist eine Stellungsänderung der Augen notwendig, um wieder 
den Eindruck subjektiver Symmetrie (S.Gl.H., S.G.V.) zu erhalten. 
Die Vorstellung einer Veränderung der Äquivalente des S.Gl.H. und 
S.G.V. durch Umwertung der ophthalmomyosensorischen Valenzen 
macht allerdings eine Hilfshypothese notwendig: die Ruhestellung 
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bedeute keine wahre Nullage, sondern eine Gleichgewichts- 
lage, bei welcher gerade gleichgroße mäßige Spannungen in den 
Antagonisten (Heber-Senker, Rechts- Linkswender, Konvergierer- 
Divergierer) bestehen. Diese Spannungen seien als aktive, sog. 
„tonische“ gedacht. Für die Auffassung der Ruhestellung als einer 
tonischen Gleichgewichtslage*) bieten einerseits die neueren experimen- 
tellen Studien über reziproke Innervation der Augenmuskeln [Sher- 
rington2)], -andererseits die klinischen Erfahrungen bei isolierten 
Augenmuskellähmungen (Abweichen des Auges nach der Seite des nicht 
gelähmten Antagonisten) gewichtige Stützen. 

Bei mir entspricht, wie gesagt, diese tonische Gleichgewichtsstellung 
mit charakteristischer Spannungsgleichheit an den Motoren für die 
4 Hauptrichtungen am Einzelauge nicht meiner (kinematischen) Primär- 
stellung, sondern weicht hievon in charakteristischer Weise ab. 

Bei „Ruhestellung‘ des Einzelauges besteht ein objek-. 
tivessymmetrisches Spannungsbild, welches als „Fundamen- 
talspannungsbild‘“ bezeichnet und zum Ausgangspunkt der weiteren 
Darstellung genommen sei, undeskommt den vier Komponenten 
desselben auch eine gleiche myosensorische Valenz zu**), 
so daß der Eindruck subjektiver Symmetrie (S.Gl.H., S.G.V.) 
entsteht. Nicht aber ist das mehr der Fall, wenn bei Verweilen 
des einen Auges in „‚Ruhestellung‘‘ (was Vertikal- und Horizontalstellung 
anbelangt, wohl nicht was Orientierung um die Gesichtslinie anbelangt!), 
das andere zur Binokulareinstellung übergeht. Bereits dabei wird 
das objektive Spannungsbild an dem letzteren Auge asymmetrisch 
und geht der Eindruck S.Gl.H.-S.G.V. von der symmetrischen auf 
diese asymmetrische Spannungsverteilung über; es°’sei dies als Folge 
einer Umwertung der myosensorischen Valenzen gedeutet, welche 
selbst eine Wirkung der infolge des Fusionszwanges hinzugetretenen 
komplexen Spannungskomponenten (im Sinne von Aufhebung der 
Breitendivergenz, Vertikaldivergenz, Hyperdivergenz der Längsmittel- 
schnitte — vgl. S. 225) darstellt. Bei Primärstellung des Einzel- 
auges oder gar beider Augen besteht infolge des Hinzutretens be- 
stimmter myostatischer Komponenten (vgl. deren Aufzählung auf 
S. 226) auf jedem Auge ein asymmetrisches Spannungsbild, mit dem 
allerdings ein „asymmetrischer‘ Eindruck (nicht — S.G!.H. oder S.G.V.) 
verknüpft ist. 

Was das Zusammenwirken der myosensorischen Apparate beider 
Augen anbelangt, kommt zweifellos den beiden Hälften des Seh- 

*) Bereits Ewald Hering !*?) erörterte die Möglichkeit, ob etwa die Augen- 
muskeln bei jedweder Augenstellung aktiv, sog. tonisch gespannt sind. 

**) Die Annahme, daß die „„Ruhestellung‘‘ zwar durch den subjektiven Sym- 


metrieeindruck ausgezeichnet, nicht aber einem objektiv symmetrischen Spannungs- 
bilde entspräche, erscheint überflüssig kompliziert. 
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organes ungleiche Wertigkeit zu. So erscheint bei mir das S.G.V. mehr 
durch die Eindrücke des rechten Auges als des linken Auges bestimmt. 
Das Hinzutreten von N äherungskomponenten zum Spannungsbilde läßt 
wieder ein anderes objektives (speziell durch die Konvergenzkomponente) 
asymmetrisches Spannungsbild als durch subjektive ‚Symmetrie‘ aus- 
gezeichnet erscheinen, während das objektiv symmetrische Spannungs- 
bild (die „Ruhestellung‘‘) dieses Korrelat verloren hat. Schon mäßige 
Neigung des Kopfes nach rückwärts läßt jene Verknüpfung übergehen 
auf ein Spannungsbild, welches durch eine Senkungskomponente von 
nicht vollkompensatorischer Größe — was die Stellungder Augen im Raume 
betrifft — asymmetrisch ist. Das Gesagte sei in fo/!gendes Schema zu- 


sammengefaßt: 


Objektives Spannungsbild: Subjektiver Eindruck *): 
(bzw. Valenzverteilung) 
! Veh 
A) „Ruhestellung“ LW KW H=S 
des Einzelauges. WE Bw Abb. 41. 
Im% 
EA. 


/ 


B) Binokularein- 


stellung des LA. ' 
Doppelauges 
bei „Ruhe- H 
stellung“ des LW\ AW Abb. 42. 
rechten Auges 7U, rn, K 
und Fusions- 5 
zwang des 
En N le run nee: m? = Em? 
IS“: RW>RW’ 
genauer genommen: 
RW=rw, +K; TEAWE—TON: 
RW’=zrw, +rm’,; LW =1lwı + K; 
wobei rw, = Iwi, = Imı; 
MORE 
Objektives Spannungsbild: Subjektiver Eindruck: 
(bzw. Valenzverteilung) 
LA. LA. AA, 
C,) Primärstellung 
des Einzelau- (24 
ges bei Ferne- W\ RW x ® Abb. 43 
sehen. 5 Hut; 
H>S; RWwW>LW; H7>S75; LW>RW. 
EIER; RW<LW’ 
LA. 
C,) Primärstellung 
des Doppelau- 4 
ges bei Ferne- LW| RW 2 Abb. 44. 
sehen. 5 
Y 


H>S; RW>LW; H>$8; LW’>RW’ 
H>H; RW<LW’ 


*) Kernstelle durch Scheibchen bezeichnet; S.G1.H. und S.G.V. durch Kreuz. 
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Objektives Spannungsbild : Subjektiver Eindruck: 
(bzw. Valenzverteilung) 


LA. 
D,) S.G.V, und S.Gl.H- 7 
Einstellung des Dop- 
pelauges bei Nahe- LWLRWER Abb. 45, 
sehen. 5 - 


H>'S: RW RW + K: Hi> S2; LWi+ K> RW. 
Hrn 
Diesseits 30 em Beobachtungsdistanz X + RW im Median- 
einstellungseffekt gleich LAW’ + K. 


D,) Nunmehriger Eindruck des a nn "Abb. 46. 
symmetrischen Spannungs- LW I uw. 1 u Q 
bildes. 


E,) 8.6G1.H.-Einstellung des Ein- 
zelauges wie Doppelauges 
bei mäßigem Rückwärts- 

neigen des Kopfes. 


E,) Nunmehriger Eindruck des Abb. 48 
symmetrischen Spannungs- ne Er en 


Je 8) 


LW=RW re 


bildes. 


Neben der Nichtkongruenz von „Ruhelage“ und Prir.ärstellung der 
Augen ergeben sich dem Gesagten zufo!ge als weitere Grundlagen für die 
Diskrepanzen an absoluter Lokalisation einerseits die Nichtparallelität 
des efferenten objektiven Augenmuskeispannungsbildes und des afferen- 
ten subjektiven Eindruckwertes der myosensorischen Valenz, anderer- 
seits die Unvollkommenheit der Kompensation von Kopfhaltung und 
Valenzbeeinflussung. Es resultiert daher weder ein Verhalten, als ob 
dem Beobachter die jeweilige Augenstellung bekannt wäre, noch genau 
ein Verhalten, als ob das objektive Gleichhoch und Geradevorne er- 
kannt würde. 

Die umwertende Wirkung, welche das Hinzutreten gewisser 
Momente auf die myosensorischen Valenzen ausübt, darf wohl am 
zweckmäßigsten als Steigerung oder Förderung der einen 
und Minderung oder Hemmung der gegensinnigen Valenz 
aufgefaßt werden. Demnach tritt beim Nahesehen, d.h. Hinzutreten 
von symmetrischen Konvergenz- und Akkomm.odationskomponenten 
zum Spannungsbilde (neben den bereits zur Binokulareinstellung erfor- 
derlichen!) eine Minderung der sensorischen Hebevalenz ein, eine Steige- 
rung der sensorischen Senkervalenz; infolgedessen besteht subjektive 


\ 
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‚„, Vertikalsymmetrie“ (S.Gl.H.) erst bei einer entsprechenden Verstär- 
kung der Heberspannung und a der Senkerspannung. Zur Her- 
stellung subjektiver Horizontalsymmetrie (S.G.V.) ist im Prinzipe eine 
Verstärkung der Linkswenderspannung beiderseits und eine Schwächung 
der Rechtswenderspannung erforderlich, welcher allerdings auf dem 
linken Auge die Konvergenzspannung entgegenwirkt — sogar mit Über- 
wiegen, auf dem rechten Auge die Konvergenzspannung gleichwirkt. 
Diesseits einer Beobachtungsdistanz von 30 cm führt die Internus- 
spannung am linken Auge und am rechten Auge zu genau symmetrischer 
Konvergenz, ohne daß dabei die Spannung hüben und drüben tatsächlich 
gleich wäre, da ja.die Ruhelagen divergieren und Parallelgeradeaus- 
stellung (vgl. Abb. 44 Schema C,) bereits Spannungsasymmetrie be- 
deutet. — Beim Rückwärtsneigen des Kopfes erfolgt eine Minderung 
der sensorischen Valenz der Senkerspannung, eine Steigerung der Valenz 
der Heberspannung. Die Fo'ge davon ist, daß subjektive Vertikal- 
symmetrie (S.Gl.H.) erst bei einer gewissen Verstärkung der objektiven 
Senkerspannung, Schwächung der Heberspannung — also bei einer 
bestimmten, der Valenzänderung nicht genau proportionalen und 
dabei nicht vollkompensatorischen, vielmehr zu geringen Senkung 
der Gesichtslinie relativ zur Primärstellung — erreicht wird. Um- 
gekehrt bewirkt Vorneigen des Kopfes eine Minderung der Hebervalenz 
und eine Steigerung der Senkervalenz, so daß zur sensorischen Symmetrie 
eine Verstärkung der Heberspannung und eine Schwächung der Senker- 
spannung erforderlich ist — und zwar (bei mäßiger Senkung!) gerade 
in umgekehrter Proportionalität, so daß die Augen dieselbe Stellung 
im Raume beibehalten, nicht ‚mit dem Kopfe mitgenommen‘ werden. 
Auf das S.G.V. bzw. die Valenz der Horizontalmuskeln hat transversale 
Kopfneigung keinen Einfluß. — Wendung von Kopf (mit Augen) nach der 
rechten Seite ändert an der Verknüpfung von Spannungsbild und subjek- 
tivem Symmetrieeindruck wenig und zwar nur bezüglich des (binokularen) 
S.G.V.: die Valenz der Linkswender wird etwas gemindert, bzw. deren 
Spannung etwas verstärkt, die Spannung der Rechtswender etwas ab- 
geschwächt. BeiWendung von Kopf (mit Augen) nach links tritt dieselbe 
: Veränderung, jedoch deutlich auf. — In allen Fällen macht eine gegen- 
sinnige Änderung der myosensorischen Valenzen eine Verstärkung der 
Spannung in jenen Muskeln, deren Valenz geschwächt ist, eine Schwächung 
der Spannung in jenen Muskeln, deren Valenz gesteigert ist, notwendig 
zur Wiederherstellung einer subjektiv symmetrischen (S.Gl.H., 8.G.V.) 
Einstellung der Augen. Die dazu notwendige Augenbewegung stellt 
eine nicht reflektorisch erzwungene, sondern auf Grund des bewußt- 
sensorischen Eindruckes vorgenommene gegensinnige „‚Korrektion“ dar. 
Wir sehen das eine Mal beim Nahesehen das Hinzutreten einer 
horizontalen ophthalmostatischen Spannungskomponente Einfluß üben 
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auf die sensorische Wertigkeit nicht bloß horizontaler, sondern auch 
vertikaler Spannungskomponenten; das andere Mal den Effekt einer 
Vertikalbewegung des Kopfes Einfluß üben auf die sensorische Wertig- 
keit von vertikalen Spannungskomponenten. Über die Art, in welcher 
diese Einflußnahme erfolgt, sei vorsichtigerweise heute noch keine 
Vermutung ausgesprochen. Ebenso bleibe vorläufig die Frage offen, 
ob die wirksam befundenen ‚Effekte von Stellungsänderung des Kopfes“ 
in Spannungen, besser gesagt in myosensorischen Wirkungen der Hals- 
Nackenmuskeln oder in Labyrintheindrücken (welche entweder direkt 
wirken oder indirekt durch Beeinflussung der Augenmuskelspannung 
wirken könnten) bestehen. 

Nur die Frage sei noch kurz erörtert, ob etwa bestimmte mit der 
Näherunsseinstellung oder der Neigung des Kopfes assoziierte bzw. 
dadurch begünstigte Bewegungskomponenten auf die Verlagerung 
des S.Gl.H. und S.G.V. von Einfluß sind. Durch Näherungseinstellung 
mag eine Senkung des Blickes begünstigt werden *), mit Neigung des 
Kopfes um eine quere Achse erscheint reflektorisch eine gegensinnige 
Augenbewegung verknüpft, welche sozusagen auf das Ziel gerichtet 
erscheint, die Lage der Augen im Raume beizubehalten, und daher als 
kompensatorisch zu bezeichnen ist**). Beide Verknüpfungen liegen in 
demselben Sinne wie die für das S.Gl.H. erforderliche Änderung der 
Blicklage. Doch erscheint es mir ungenügend, in dieser qualitativen 
Übereinstimmung schon eine einfache Begründung für die Veränderung 
des objektiven Äquivalentes der sensorischen Symmetrielage zu er- 
blicken. Auch wäre dabei nur die eine Komponente — bei Näherungs- 
einstellung die vertikale — der Veränderung berücksichtigt, nicht auch 
die gleichzeitig veränderte andere Komponente, d.i. bei Näherung die 
horizontale! Auch muß betont werden, daß eine assoziative oder reflek- 
torische Änderung der Augenstellung, d. h. des objektiven Spannungs- 
bildes an sich noch nicht genügt, um eine Änderung im subjektiven 
Koordinatensystem zu veranlassen: es bedarf dazu einer gleichzeitigen 
Veränderung der myosensorischen Valenzen. Allerdings sei die Möglich- 
keit einer Einflußnahme der genannten assoziativ-reflektorischen Ein- 
richtungen auf die Veränderungen der absoluten Lokalisation durch 
die Formulierung gewisser Bedenken keineswegs ausgeschlossen, doch 
fehlt m. E. derzeit eine ausreichende Beweisunterlage für eine 
Erklärungsverwertung. Immerhin sei nicht unterlassen, kurz hinzu- 
weisen auf die interessanten Studien von R. Magnus und seiner Schule, 


*) E. Hering!:) betrachtet die bei Senkung der Blickebene eintretende un- 
willkürliche Konvergenz als rein mechanisch begründet, nicht durch Innervation 
der Interni herbeigeführt. 

**) Analog bewirkt Neigung des Kopfes um eine sagittale Achse eine gegen- 
sinnige, insuffizient kompensatorische Rollung beider Augen. 
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speziell auf die hier in Betracht kommenden Tierversuche über den 
Zusammenhang von Kopfstellung und Augenbewegung. Van der 
Hoeve und A. de Kleijn !$) zeigten am Kaninchen, daß jeder Stellung 
des Kopfes im Raume eine bestimmte Augenstellung entspricht und 
daß die jeweilige Augenstellung durch einen tonischen Reflex von beiden 
Labyrinthen her auf die Augenmuskeln vermittelt wird. Später fand 
A. de Kleijn), daß mit größter Wahrscheinlichkeit auch die Hals- 
muskeln ähnliche tonische Reflexe auf die Augenmuskeln ausüben und 
daß die afferente Bahn für diese Reflexe in den sensiblen Wurzeln des 
I. und II. Cervicalnerven (beim Kaninchen) verlaufen muß. Endlich 
teilten A. de Kleijn und R. Magnus!) in einer zusammenfassenden 
Arbeit Detailliertes über diese Phänomene mit. Beim Kaninchen 
(ähnlich bei der Katze) sind an diesen tonischen Labyrinthreflexen 
der Rectus internus und externus nicht in nennenswertem Grade be- 
teiligt; im wesentlichen handelt es sich um eine Wirkung auf den Rectus 
superior und Rectus inferior sowie auf die beiden Obliqui, also auf die 
Vertikalmotoren und Rotatoren. Die beiden Recti verticales und ebenso 
die beiden Obliqui verhalten sich dabei als Antagonisten. In Kürze kann 
man schematisch den Effekt dieser tonischen Labyrinthreflexe auf die 
Augen dahin formulieren, daß die Augen bei jeglicher Stellungsänderung 
des Kopfes ihre Ausgangsstellung im Raume beizubehalten trachten, 
wobei sich der Einfluß der Labyrinthe am wenigsten bei Seitwärts- 
wendung des Kopfes geltend macht. Die Versuche von Magnus und 
de Kleijn erstrecken sich in erster Linie auf Katzen und Kaninchen, 
zum Teil nach Großhirn- und auch Kleinhirnexstirpation. Da sie auch 
nach völliger Exstirpation des Kleinhirns einschließlich der Kleinhirn- 
kerne vorhanden sind, können die Bahnen für diese Reflexe nicht 
durch das Kleinhirn laufen; ihre Zentren liegen im Hirnstamm 
[A. de Kleijn und R. Magnus"”)]. 

Die referierten Daten über den reflektorischen Zusammenhang von 
Kopfstellung und motorischer Spannungsverteilung in den Augen- 
muskeln erhalten durch unsere Beobachtungen über einen Zusammen- 
hang von Kopfstellung und sensorischem Eindruckswert der Augen- 
muskelspannungen eine gewisse Parallele. Ebenso wie auf tonisch- 
motorischem Gebiete so ist auch auf myosensorischem Gebiete eine 
Tendenz unverkennbar, die Stellung der Augen im Raume aufrechtzu- 
erhalten — dort durch einen gegensinnigen Stellungsreflex, hier durch 
Übergehen des subjektiven Symmetrieeindruckes an ein entsprechend 
asymmetrisches Spannungsbild. Für mäßige Kopfsenkung gilt diese 
Parallele beider Gebiete, bzw. die Kompensation der Kopfbewegung 
im myosensorischen Effekte vollkommen, während bei Hebung des 
Kopfes zwar gleichfalls eine Parallele bzw. eine Kompensationstendenz 
unverkennbar ist, jedoch die Kompensation schon bei mäßigem Hebungs- 
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grade unvollständig bleibt — indem das S.Gl.H. etwas vom Kopfe 
„mitgenommen“ erscheint. — Seitenwendung des Kopfes blieb reflek- 
torisch ohne Einfluß auf die Augenstellung, die Augen gingen einfach 
proportional der Seitenwendung mit dem Kopfe mit: ebenso blieb sie 
einflußlos auf das S.G].H. wie auf das binokulare S.G.V., welches bei 
Mitwendung der Augen vom Kopfe „mitgenommen“ erscheint. Während 
das einäugige S.G.V. für das auf der Seite der Kopfwendung gelegene 
Auge ‚„‚mitgeht“, geht es jedoch für das abgewendete Auge fast nicht 
mit — was dafür spricht, daß die Seitenwendung des Kopfes für dieses 
Auge eines gewissen myosensorischen Einflusses nicht entbehrt, so daß 
dieses, allerdings unter Merklichwerden einer widerstreitenden Tendenz 
im Sinne von „Mitgehen‘“, beiläufig seine Stellung im Raume beizu- 
behalten sucht. Hingegen vermag eine gegensinnige Seitenwendung der 
Augen von bestimmtem Ausmaße eine Seitenwendung des Kopfes von 
bestimmter Größe subjektiv gerade zu kompensieren, so daß das S.G.V. 
für ganz bestimmte Beträge seine Lage behält. 

Doch sei von den hier nur angedeuteten teilweisen Parallelen zwischen 
motorisch-tonischem und sensorischem Verhalten zurückgekehrt und 
vor.äufig haltgemacht bei der Annahme myosensorischer Valenzen 
und ihrer gegensätzlichen Beeinflussung durch Hinzutreten gewisser 
Momente, nämlich bestimmter ophthalmomyostatischer Spannungs- 
komponenten und bestimmter Kopfwendungseffekte, während gewisse 
andere Momente solcher Art sich wirkungslos erweisen. 


VIH. Zusammenfassung der Ergebnisse. 


Unsere ausführliche und systematische Untersuchung über das 
funktionelle Koordinatensystem des Gesichtsraumes hat zu folgenden 
Ergebnissen geführt. 

1. Die Untersuchungen bezweckten die Charakterisierung des 
Koordinatensystems des subjektiven Sehraumes durch Ermittlung 
der Äquivalenz!agen für Scheinbar Gleichhoch (S.Gl.H.), Scheinbar 
Geradevorne (S.G.V.) und Scheinbar Stirngleich (S.G1.Gl.) im objektiven 
Gesichtsraume und den Vergleich dieser subjektiv ausgezeichneten Lagen 
bzw. Einstellungen mit dem objektiven Gl.H., G.V. und St.Gl. (Ebene 
durch die Drehpunkte senkrecht zu den primär-parallel gestellten Ge- 
sichtslinien), wobei sich charakteristische Abweichungen oder Diskre- 
panzen ergaben, we!che durch Einstellung einer Testnadel längs einer 
lotrechten oder wagrechten Skala festgelegt wurden. 

2. Für den anisometropen (rechtes Auge + 0,75 D, linkes Auge 
— 1,0 D) Verfasser ergab sich nach einer besonderen Methode eine 
latente Abweichung bzw. Abblendungsstellung des einen Auges (im Sinne 
von Divergenz, Hyperphorie des rechten Auges bzw. Hypophorie des 
linken und Divergenz der Längsmittelschnitte nach oben), deren 
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Feststellung allerdings nur eine Aussage über die Differenz der ‚„Ruhe- 
lage‘‘ beider Augen, nicht über die „Ruhelage“ an sich gestattet. 
Solche latente Stellungsabweichungen werden als Gemeingut der meisten, 
auch der emmetropen Binokularsehenden vermutet. 

3. Die Untersuchung der scheinbaren Horizontalebene bzw. 
des S.Gl.H. ergab bei Mittel- oder Primärstellung des Kopfes 
und Fernesehen ein Tieferliegen der Querhauptfläche des Gesichts- 
raumes gegenüber dem objektiven Gleichhoch, also eine Senkung um bei- 
läufig 3° 30° — bei Ermüdung zunehmend, deutlich verschieden für Bino- 
kularsehen und für jedes Einzelauge. 

4. Die Näherungseinstellung (bzw. Konvergenz und Akkom- 
modation im Vereine) führt bezüglich des S.Gl.H. zu einer fort- 
schreitenden Abnahme der Senkungseinstellung, so daß bei maximalem 
Nahesehen das objektive Gleichhoch erreicht wird. Ein schwächeres 
Ansteigen der S.Gl.H.-Einstellung wird durch isolierte Konvergenz bei 
konstanter Akkommodation bewirkt, während isolierte Akkommodation 
bei konstanter Konvergenz zunehmende Senkung bewirkt; eine alge- 
braische Summierung zweier solcher Einze!werte entspricht nicht der 
Einstellung bei vereinter Wirksamkeit beider Faktoren. Hingegen sind 
bei Untersuchung des kombinierten Einflusses von Akkommodation 
und Konvergenz für konjugierte Punkte gut übereinstimmende Resul- 
tate zu erhalten. 

5. Mäßige Hebung d.h. Rückwärtsneigung des Kopfes fühıt 
nur zu einer geringen „Mitnahme“ des binokularen S.G!.H. (bei 10° 

‘um etwa 2° 20’, bei20° um 3° 25’). Mäßige Senkungd.h. Vorneigen 
des Kopfes ändert das S.Gl.H. nicht; es bleibt der Eindruck S.G!.H. 
an dieselbe Stellung der Augen im Raume geknüpft bzw. geht an einen 
die Vorneigung gerade vollständig kompensierenden Hebungsgrad der 
Augen über. Dasselbe Ziel wird aber bei Rückwärtsneigung nicht ganz 
erreicht. Es resultiert immerhin angenähert ein Verhalten des Beob- 
achters, „als ob“ er das objektive Gleichhoch ‚wahrnehmen‘ würde. 

6. Seitenwendung von Kopf und Augen — ausgehend von der 
Mittelstellung des Kopfes — beeinflußt die S.Gl.H.-Einstellungen 
nicht; ebenso bleibt auch Seitenwendung des Kopfes mit 
gegensinniger Augenwendung auf das S.Gl.H. einflußlos. 

7. Hingegen läßt konstante Hebungoder Senkungder Augen 
das 8.Gl.H. im indirekten Sehen etwas „mitgenommen“ er- 
scheinen. 

8. Die Untersuchung der scheinbaren Vertikalebene bzw. 
des 8.G.V. ergab bei Mittelstellung des Kopfes und Fernesehen 
ein Nach-rechts-Abweichen der binokularen Längshauptfläche des 
Gesichtsraumes gegenüber der objektiven Medianebene des Kopfes, 
also eine Rechtswendung der binokularen Blicklinie um beiläufig 2° 407. 
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Das S.G.V. für das rechte und das linke Einzelauge zeigen absolute 
Divergenz, wobei die rechtsäugige Einstellung beim Fernesehen etwa 
um 6°40’ nach rechts, die linksäugige Einstellung etwa um 3° 50’ nach 
links von der primär bzw. senkrecht zur Basallinie gestellten Gesichts- 
linie des betreffenden Einzelauges abweicht. Für die zweiäugige Loka- 
lisation des S.G.V. zeigt mein rechtes Auge eine gewisse Prävalenz 
gegenüber dem linken Auge. 

9. Die Näherungseinstellung führt zu einer fortschreitenden 
Abnahme der Rechtsabweichung der zweiäugigen S.G.V.- 
Einstellung, wodurch diesseits von etwa 30 cm Beobachtungsdistanz 
richtige Lokalisation erreicht wird. Die einäugige S.G.V.-Einstellung 
zeigt eine analoge Angleichung, so daß sie für das linke Auge ab 70 cm, 
für das rechte Auge ab 40 cm der Primärgesichtslinie entspricht. 

10. Bei Seitenwendung von Kopf und Augen erscheint die 
binokulare S.G.V.-Einstellung angenähert vollkommen ‚„‚mit- 
genommen‘ mit der objektiven Medianebene des Kopfes, ebenso die 
8.G.V.-Einstellung des Einzelauges der Drehungsseite, während die 
8.G.V.-Einstellung des Einzelauges der abgewendeten Seite 
unter Wettstreit gegen eine Mitnahme angenähert in der ursprüng- 
lichen primären Medianebene des Kopfes verharrt. 

11. Hebung und Senkung des Kopfes — ausgehend von 
dessen Mittelstellung — beeinflußt die S.G.V.-Einstellungen nicht. 

12. Hingegen läßt konstante Seitenwendung der Augen 
dasS.G.V.im indirekten Sehen etwas „mitgenommen“ erscheinen. 

13. Seitenwendung des Kopfes und gegensinnige Seiten- 
wendung der Augen wirken auf die Einstellung des S8.G.V. 
gegensätzlich: für einen gewissen Grad beider ist volle Kompensation 
zu erzielen, d. h. entspricht die Einstellung des S.G.V. der primären 
Medianebene des Kopfes. 

14. Die Untersuchung der scheinbaren Frontalebene bzw. 
S.5t.G!., welche nur im indirekten Sehen un? unokular möglich ist, er- 
gab beiMittelstellung desKopfes und Fernesehen ein Nach-vorne- 
Divergieren der beiden unokularen Stirnhauptflächen und zwar mit 
Abweichung der rechten von 55’, der linken von 16’ gegen die 
objektive Frontalebene (durch die beiden Drehpunkte bzw. die Basal- 
linie senkrecht zu den primär-parallei gestellten Gesichtslinien gelegt). 

15. Die Näherungseinstellung führt bezüglich des S.St.Gl. 
zu einer fortschreitenden Abnahme der nach vorne gerichteten 
Divergenz, so daß in 36cm Beobachtungsdistanz für das rechte 
Auge, 77 cm für das linke Auge das objektive Stirngleich erreicht, 
bei weiterer Näherung überschritten wird, wodurch nach hinten 
gerichtete Divergenz der Einstellungen für die Einzelaugen zustande 
kommt. 
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16. Bei der theoretischen Fassung und Deutung der Beob- 
achtungsergebnisse wurde davon ausgegangen, daß unter den syste- 
matisch variierten Bedingungen verschiedene, doch ziemlich scharf 
bestimmte Augenstellungen d. h. Spannungsverteilungen am okulo- 
motorischen Apparate sich mit dem subjektiven Eindrucke S.Gl.H. 
und 8.G.V. verknüpft erweisen. 

Die Differenzen zwischen den binokularen und unokularen Ein- 
stellungen erwiesen sich in demselben Sinne gelegen wie die Differenz 
der Abblendungsstellung des einen Auges von der Fixationsstellung 
des anderen bzw. von der binokularen Einstellung. 

Die Abblendungsstellung (allgemein gesprochen) wie die Primärstel- 
lung weichen nachweisbar von der durch den subjektiven Symmetrie- 
eindruck (S.Gl.H., S.G.V.) ausgezeichneten „Ruhestellung‘ ab. Die 
letztere wird als eine solche aufgefaßt, bei welcher gleichsroße sog. 
tonische Spannungen aller Augenmuskeln, also ein objektiv symme- 
trisches Spannungsbild und zugleich ein subjektiver symmetrischer 
Eindruck besteht. Übergang in die Abblendungsstellung sowie in die 
Primärstellung führt bereits zu asymmetrischer Spannungsverteilung. 

Die ‚Ruhelage‘ ist nur für je ein Auge bestimmbar, die binokularen 
Einstellungen von S.Gl.H. und S.G.V. bedeuten bereits Zwangslagen 
der Augen. Eine Inkongruenz zwischen „Ruhelage“ und Primär- 
stellung, wahrscheinlich auch eine Abblendungsabweichung des ver- 
deckten Einzelauges (Heterophorie im allgemeinen Sinne des Wortes), 
dürfte so gut wie allgemein vorkommen. 

17. Im Anschlusse an die Vorstellungen von A. Tschermak wird 
der einfache subjektive Eindruck $S.Gl.H. und S.G.V. geknüpft erachtet 


an einen Komplex afferenter Erregungen durch die aktiven Spannungs- 


komponenten der einzelnen Augenmuskeln. Jeder dieser Spannungskom- 
ponenten kommt jeweils ein bestimmter Reizwert, eine bestimmte myo- 
sensorische Valenz zu. Den Augen muskeln wird somit eine senso- 
rische Funktion besonderer Art — jedoch nicht im Sinne der 
alten Theorie vom „Stellungsbewußtsein‘‘ — zugeschrieben. Auf die 
Größe der einzelnen ophthalmomyosensorischen Valenzen nehmen 
gewisse Momente einen charakteristischen Einfluß, welcher als gegen- 
sinnig — Förderung der Valenz der,einen Augenmuskeln, Hemmung 
der Valenz der Antagonisten — gedacht wird. Als solche Momente 
wurde einerseits das Hinzutreten bestimmter Spannungskomponenten 
am okulomotorischen Apparate, so speziell auch Näherungseinstellung, 
erkannt, andererseits das Auftreten gewisser Kopfbewegungseffekte 
(seien es Halsmuskelspannungen, seien es Wirkungen auf das Labyrinth) 
— speziell Hebung bzw. Senkung des Kopfes, nicht so Seitenwendung 
des Kopfes. Im Gegensatze dazu ist das Hinzutreten gewisser anderer 
Komponenten wirkungslos. 


Rn 
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18. In mancher Hinsicht ergibt sich eine gewisse Parallele zwischen 
dem reflektorischen Zusammenhang von Kopfstellung und tonisch- 
motorischer Spannungsverteilung an den Augenmuskeln einerseits 
(vermittelt durch Halsmuskulatur und Labyrinth — nach Magnus 
und seinen Mitarbeitern) und dem Zusammenhang von Kopfstellung 
und sensorischem Eindruckswert der Augenmuske!spannungen anderer- 
‚seits. 

19. A's Grundlagen für die Diskrepanzen an absoluter 
Lokalisation ergeben sich erstens die Inkongruenz von „Ruhelage“ 
(bzw. myosensorischer Symmetrieeinstellung) und ‚Primärstellung‘“, 
zweitens die Nichtparallelität von objektivem Spannungsbild und 
subjektivem Eindruckswert bzw. myosensorischer Valenz, drittens die 
Unvolkommenheit der Kompensation von Kopfstellung und Valenz- 
bseinflussung. 


Zum Schlusse sei mir gestattet, Herrn Professor A. Tschermak 
für die Anregung zu dieser Arbeit, seine jederzeitige liebenswürdige 
Anleitung und Mithilfe meinen herzlichsten und ergebensten Dank aus- 
zusprechen. Gleichfalls sei hier der „‚Gesellschaft zur Förderung deut- 
scher Wissenschaft, Kunst und Literatur in Böhmen‘ für die nam- 
hafte Unterstützurg der beste Dank ausgesprochen. 
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I. Fragestellung. 


Untersuchungen über die Ursache des Herzschlages, deren Ergeb- 
nisse in Pflügers Archiv 184, mitgeteilt wurden!), führten zu der Er- 
kenntnis, daß die in den Stätten der Reizbildung entstandene Kohlen- 
säure als innerer Reiz der Herztätigkeit angesehen werden muß. Mit 
Rücksicht auf die Rolle der CO, für die automatischen Atembewegungen 
schien es nicht unwahrscheinlich, daß vielleicht alle automatischen 
Funktionen der Zelle: der regelmäßige Wechsel von Assimilation und 
Dissimilation auf der gleichen inneren Ursache beruht, und das wäre 
die Erregbarkeit der lebendigen Substanz durch jenen Stoff, welcher als 
letztes Glied der Dissimilationsprozesse entsteht. An der Hand dieser 
Vorstellung würde sich eine einfache Erklärung für den Mechanismus 
der Automatie ergeben, denn die Tatsache, daß die Kohlensäure das 
Endprodukt jeder Dissimilation einen neuen Dissimilationsvorgang 
‘einzuleiten vermag läßt uns die ununterbrochene Tätigkeit automatischer 
Organe verständlich erscheinen. 

Aus diesem Gesichtspunkte schien es notwendig zu erfahren, ob die 
Kohlensäure auch an anderen selbsttätigen Organen eine ähnliche Rolle 
spielt als am Herzen, und so sollte das Verhalten isolierter Darm- 
schlingen gegenüber der CO, untersucht werden. Unsere diesbezüg- 
lichen Versuche hatten wir bereits im Sommer 1919 begonnen, mußten 
sie aber wegen Übergabe der Universität Pozsony an die Tschechische 
Regierung abbrechen. Der Gastfreundschaft des Herrn Prof. Dr. 
Hans H. Meyer verdanke ich es, daß diese Untersuchungen, über welche 
ich in dieser und der folgenden Mitteilung berichten möchte, im Pharma- 
kologischen Institut der Universität Wien ausgeführt werden konnten. 

1) G. Mansfeld u. A. v. Szent - Györgyi, Über die Ursache des Herz- 
schlages. Arch. f. d. ges. Physiol. 184. 236. 1920. 
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II. Methodik. 

Die Versuche wurden an — nach der Methode von Magnus — 
isolierten Darmschlingen von Kaninchen und Katzen ausgeführt. 
Als normale Nährlösung diente Warmblüter-Ringer folgender Zusammen- 
setzung: NaCl 0,3%, KCl 0,01%, CaCl, (eryst.) 0,02%, NaHCO, 0,002 
norm. Für die Versuche, in welchen die Wirkung der Akapnie untersucht 
werden sollte, wurden Lösungen gleicher Zusammensetzung verwendet 
mit dem Unterschied, daß statt des Natriumbicarbonates, in gleicher 
molekularer Konzentration Alkalien verwendet wurden, welche CO, 
zu binden imstande sind, also Na,CO,, NaOH oder H,NOH und daß die 
Lösungen unter sorgfältigstem Ausschluß der CO, bereitet wurden!). 
Durch die Nährlösungen, in welche die Darmstücke eingehängt waren, 
perlte reichlich Sauerstoff, und die Pendelbewegungen des Darms wurden 
in üblicher Weise am Kymograph registriert. Die Temperatur der 
Nährlösung war 383—40°. 


III. Versuche und Ergebnisse. 

1. In erster Reihe mußte die Frage untersucht werden, ob die 
automatisch-rhythmischen Pendelbewegungen von Darmstücken eine 
Veränderung erfahren, wenn wir die durch Zelltätigkeit gebildete CO, 
chemisch binden? Wenn wir die normale mit O, durchströmte Ringer- 
lösung, in welche der Darm eingehängt seine Bewegungen am Kymo- 
graph verzeichnet, mit einer CO,-freien Ringerlösung vertauschen, 
die statt NaHCO, Alkalien enthält, welche CO, chemisch binden — ver- 
wendet wurden Na,CO,, NaOH und H,NOH — so sehen wir meistens 
augenblicklich, spätestens aber innerhalb einer Minute, daß der Darm 
stillsteht und so lange keine Bewegungen ausführt bis wieder normale 
Ringerlösung ihn umspült. Wir hatten in unseren Versuchen bis zu 
25 Minuten gewartet ohne ein Erwachen der Darmtätigkeit während der 
Akapnie zu beobachten. Sobald aber wieder auf normale Ringerlösung 
umgeschaltet wird, beginnen die Pendelbewegungen in unverminderter 
Stärke. Verwenden wir eine NaHCO,-Ringer, welche keine freie CO, 
enthält, so erfolgt die Erholung innerhalb 4—5 Minuten; ist aber in 
der Lösung neben Bicarbonat etwa 0,002 norm. freie Kohlensäure gelöst, 
so erfolgt die Erholung augenblicklich. Ein Versuchsbeispiel ist in 
Abb. 1 wiedergegeben. (Die Kurven s’'nd in der Richtung der hori- 
zontalen Pfeile zu lesen.) 

2. Es frug sich nun, ob diese lähmende Wirkung der Alkalien die Folge 
einer Bindung von Kohlensäure ist, oder aber eine Wirkung der OH- 
Jonen darstellt ? 


!) Näheres darüber s. bei Mansfeldu. Szent - Györgyi,l.c. Irrtümlich 
wurde in der I. Mitteilung (Arch. f. d. ges. Physiol. 184, 241) die Konzentration 
der Ringerlösung an K und Ca falsch angegeben. Die Lösung, welche wir ver- 
wendeten, enthielt: 0,042%, KCl und 0,048 Ca(l, eryst. 
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Um dies zu entscheiden, wurde die Wirkung verschieden stark 
dissoziierter Basen in verschiedener Verdünnung untersucht. Das 
Ergebnis dieser Versuche war ähnlich jenen, welche wir am Herzen sahen. 
(Vgl. Abb. 2 a, b und ce.) Wird die Konzentration des NaOH in der 
Ringerlösung auf die Hälfte vermindert (0,001 norm.) so erfahren die 
Bewegungen wohl eine Verminderung, welche sich in geringeren Ex- 
kursionen des Hebels kundgibt. Diese verminderte Kontraktions- 
energie der Muskeln dürfte als OH-Ionen Wirkung angesehen werden, 
denn in einer gleich konzentrierten, aber viel schwächer dissoziierten 
Ammoniaklösung (Abb. 2b) nehmen die Hubhöhen wieder zu. Eine 
Verringerung der Kontraktionszahl oder gar ein Aufhören der Darmtätig- 


Abh. 1. 


keit konnte in 0,001 norm. NaOH-Ringer niemals beobachtet werden, 
dagegen führt, wie wir sahen, eine 0,002 norm. H,NOH-Ringer prompt 
zum Stillstand (Abb. 2c). Die Bestimmung der OH-Ionen beider Lö- 
sungen ergab aber, daß die 0,001 norm. NaOH-Lösung noch rund 100 mal 
konzentrierter ist (H = 2,34-10-!1!) als die Vergleichslöung (H 
— 2,15: 10°), und so müssen wir daraus schließen, daß das Aufhören 
der rhythmischen Darmbewegungen nicht die Wirkung der OH-Ionen 
sein kann, sondern als Folge von Säurebindung in Erscheinung tritt. 
Daß es aber nur auf die Bindung von CO, ankommt zeigt die Tatsache, 
daß NaHCO, selbst in zehnfacher Konzentration unwirksam ist. 

3. Aus den eben mitgeteilten Versuchen geht, wie uns scheint, 
die unbedingte Notwendigkeit der CO, für die automatischen Darm- 
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bewegungen hervor. Am Herzen, wo wir das gleiche feststellen konnten, 
ließ sich, dank der anatomischen Differenzierung der Reizbildungs- 
apparate der Nachweis führen, daß die Akapnie den Herzmuskel selbst 
weder seiner Contractilität noch der Fähigkeit der Reizleitung beraubt, 


Abb. 2a. 


daß also die Kohlensäure nur für die Reiz- 
erzeugung unentbehrlich ist. Für die Apparate 
der Reizbildung konnte aber gezeigt werden, 
daß — obschon sie unter der Wirkung des 
CO,-Mangels ihre Tätigkeit eingestellt haben — 
durch jeden künstlichen Reiz erregt werden 
können. Diese unverminderte Erregbarkeit der 
untätigen Reizbildungsapparate zwang uns zu 
der Annahme, daß wir in der CO, den Reiz 
für die automatische Herztätigkeit zu erblicken 
haben. 

Am Darm mußte nun ebenfalls die Frage 
untersucht werden, ob das Zustandekommen 
einer Darmkontraktion nur an die Anwesen- 
heit von CO, geknüpft ist oder aber die Kohlen- 
säure den Reiz auch für die Darmbewegungen 
abgibt? Daß eine Spur CO, in der Nährlösung 
die erloschene Darmtätigkeit momentan wieder 


belebt, sahen wir schon früher; es mußte aber noch untersucht werden, 
ob der, zufolge Akapnie, stillstehende Darm seine Erregbarkeit einge- 
büßt hat oder aber künstliche Reize mit Kontraktionen beantwortet. 


Abb. 2b. 


Abb. 2e. 


Um 'dies zu prüfen, wurde der mit normaler Ringerlösung gespeiste 
Darm mit Einzelinduktionsströmen gereizt und die Reizschwelle für 
eine Extrakontraktion festgestellt. Dann wurde die Erregbarkeit wäh- 
rend der Akapnie geprüft. 

Das Ergebnis dieser Versuche war, daß die elektrische Erregbarkeit 
der Darmpräparate in der akapnischen Lösung trotz völliger Lähmung 
der automatischen Tätigkeit gut erhalten war. Jeder Induktionsschlag 
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löste eine ziemlich gedehnte Kontraktion aus, und nach einer langsamen 
Erschlaffung verfiel der Darm wieder in den früheren Ruhezustand. 
In einigen Versuchen mußten etwas stärkere Ströme angewendet werden, 
um am stillstehenden Präparate eine gleich 
hohe Kontraktion auszulösen, dieser Unter- 
schied war aber gering (I—-2cm R.-A.) und 
‚auch nicht konstant zu beobachten, so daß 
wir kaum auf eine verminderte Erregbarkeit 
schließen können, um so weniger, als bei 
unserer Versuchseinrichtung ein Teil des 
Stromes seinen Weg durch die Nährlösung 
nahm und daher die Stromdichte durch den 
Flüssigkeitswechsel geringe aber unvermeid- 
liche Änderungen erfahren mußte. Ohne also 
über die quantitativen Verhältnisse der Erreg- 
barkeit Bestimmtes aussagen zu wollen, kön- 
nen wir behaupten, daß amakapnisch ge- 
lähmten Darm die glatten Muskeln 
ihre Erregbarkeit künstlichen Reizen 
gegenüber gut erhalten haben. EinVer- 
suchsbeispiel ist in Abb. 3 wiedergegeben. 

Die Tatsache, daß die zufolge CO,-Mangel 
erloschene Automatie ihre Ursache nicht im 
Versagen des Endorgans findet, dieses viel- 
mehr jeden Reiz mit einer normalen Kon- 
traktion beantwortet, scheint uns zu er- 
weisen, daß die CO, nicht nur eine Bedin- 
sung, sondern den Reiz selbst für die auto- 
matischen Darmbewegungen darstellt. Wird 
‚ dieser von den Zellen selbst gebildete natür- 
liche Reiz chemisch gebunden, so verharren 
sie in Ruhe, können aber jederzeit durch 
künstliche Reize zur Tätigkeit veranlaßt 
werden. 


In 


NN 


) 


\ 
\ 


v \\ 


and) 


MSN 


- 
/ 
j 


Zusammenfassung. 


1. Die automatisch-rhythmischen Bewe- 
gungen isolierter Darmschlingen (Katze, 
Kaninchen) werden augenblicklich eingestellt, 
wenn das Natriumbicarbonat der Ringer- 
lösung in äquimolekularer Konzentration mit 
Alkalien ersetzt wird, welche CO, zu binden 
fähig sind. (NaOH, H,HOH, Na,CO,.) Dieser Stillstand dauert so lange 


an bis wieder normale Ringerlösung als Spülflüssiekeit verwendet wird. 
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2. Nach Umschalten auf normale aber CO,-freie Ringerlösung erfolgt 
die Erholung m 4—5 Minuten; enthält aber die Lösung etwas freie 
Kohlensäure (0,002 norm.), so beginnen die Darmbewegungen augen- 
blieklich. 

3. Es konnte gezeigt werden, daß diese lähmende Wirkung der Alka- 
lien keine Eigenschaft der OH-Ionen ist, sondern durch die Bindung 
der Kohlensäure zustande kommt. 

4. Die Erregbarkeit des akapnischen, untätigen Darmmuskels ist 
künstlichen Reizen gegenüber erhalten, und somit kann die CO, nicht 
eine einfache Bedingung der Automatie sein, sondern muß — wie uns 
scheint — ähnlich wie am Herzen auch am Darm als Reiz der automa- 
tischen Bewegungen angesehen werden. 


Beiträge zur Physiologie der Reizerzeugung. 
III. Mitteilung. 


Skelettmuskel. 


Von 
Prof. Dr. G. Mansield. 


(Aus dem Pharmakologischen Institut der Universität Wien.) 


(Eingegangen am 24. Januar 1921.) 


I. Fragestellung. 


Die bisher mitgeteilten Versuche über die Bedeutung der Kohlen- 
säure für die automatische Tätigkeit tierischer Organe scheint uns 
einen tieferen Einblick in den Mechanismus der automatischen Reiz- 
erzeugung zu gewähren. Es zeigte sich, daß die durch Zelltätigkeit 
entstandene CO, nicht nur für die Tätigkeit des Atemzentrums, sondern 
auch für die automatische Funktion des Herzens und des Darms von 
entscheidender Bedeutung ist, und es scheint in hohem Grade wahr- 
scheinlich, daß wir in der Erregbarkeit der lebenden Substanz durch 
das Endprodukt der Dissimilation eine Einrichtung erkannt haben, 
welche jeder automatischen Zelltätigkeit zugrunde liest. 

Die automatische Reizerzeugung erscheint demnach als Folge eines 
jeden Dissimilationsvorganges, falls die dabei entstandene CO, im 
Inneren der Zelle zu genügender Konzentration angehäuft wird, um 
einen neuen Erregungsvorgang in Gang zu setzen. Ohne heute noch zu 
wissen, ob diese Vorstellung für alle automatischen Funktionen der 
Zelle zutrifft, glauben wir doch für die Reizbildung automatischer Be- 
wegungen an dieser Vorstellung festhalten zu dürfen, um so eher 
da wir durch sie zu einer neuen Erkenntnis gelangt sind, welche für 
das Wesen der Reizerzeugsung im allgemeinen bemerkenswert erscheint 
und über welche im folgenden berichtet werden soll. 

Um zu sehen ob die Reizwirkung der Kohlensäure nur an automatisch 
tätigen Organen zur Geltung kommt oder aber auch an solchen, welche 
erst durch einen, von außen zugeführten Reiz sich betätigen, schien es 
uns zweckmäßig, die Rolle der CO, für die Reizbildung am Skelettmuskel 
in der Weise zu untersuchen wie wir es am Herz- und Darmmuskel 
getan haben. Es ließe sich nämlich denken, daß zwischen der scheinbar 
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spontanen und der nervös bedingten Reizerzeugung kein prinzipieller 
Unterschied besteht, und daß in beiden Fällen der letzte Reiz für 
die Muskelkontraktion die — offenbar in besonderen Reizbildungs- 
apparaten (Zwischensubstanz? [Langley]) durch Dissimilation ent- 
standene Kohlensäure ist, sei sie nun spontan oder durch Nervenreiz 
entstanden. 

Zur Prüfung dieser Möglichkeit sollte untersucht werden, ob das 
Entstehen einer Muskelkontraktion nach Reizung motorischer Nerven 
auf gleicher innerer Ursache beruht wie die scheinbar so andersartige 
Kontraktion des selbsttätigen Herz- oder Darmmuskels, ob also der 
Kohlensäure, auch bei der Tätigkeit unserer Skelettmuskeln eine 
Rolle zufällt ? 


II. Methodik. 


Die Versuche wurden am Nervmuskelpräparat von Rana esculenta 
ausgeführt. Um zu prüfen ob auch am quergestreiften Muskel die auf 
einen Nervenreiz entstandene CO, der eigentliche Reiz für die Kon 
traktion ist mußte der Muskel von Kohlensäure möglichst befreit werden. 
Dies läßt sich, wie wir an Herz und Darm sahen, durch eine Ringer- 
lösung erzielen, welche unter strengstem Ausschluß der CO, zubereitet 
Alkalien enthält, welche im Gegensatz zum Natriumbicarbonat CO, 
chemisch zu binden imstande sind (NaOH , Na,CO,, H,NOH usw.). 
Die Alkalien wurden auch hier in 0,002 norm. Konzentration verwendet. 
Um möglichst physiologische Bedingungen zu schaffen, wollten wir 
die Nährlösung von den Blutgefäßen aus dem Muskel zuführen; dieser 
Plan scheiterte aber daran, daß die akapnischen Nährlösungen am 
Läwen-Trendelenburgschen Präparat eine derartige Vasocon- 
strietion verursachen, daß auch bei abnorm erhöhtem Druck eine 
Durchströmung mit unseren Lösungen nicht möglich war. Die nähere 
Ursache dieser Erschemung — ob sie dem Mangel an CO, oder den 
OH-Ionen zuzuschreiben ist, konnte noch nicht ermittelt werden —, 
aber diese unerwünschte Wirkung zwang uns, eine weniger physiologische 
Methode zu wählen, welche sich aber für unsere Zwecke als brauchbar 
erwies. 

Der in seiner ganzen Länge freipräparierte Ischiadieus wird in Ver- 
bindung mit dem M. gastrocnemius in üblicher Weise vom Körper 
losgelöst, der Muskel in ein oben offenes, unten mit Äbflußrohr ver- 


'sehenes Glasgefäß von etwa 100 cem Inhalt eingehängt, wobei die 


Achillessehne unten fixiert, der obere Teil des Muskels, in welchen der 
Nerv eintritt, an einem belasteten Hebel suspendiert wird. Das Gefäß 
wird mit der zu prüfenden Lösung gefüllt und mit Sauerstoff dauernd 
durchströmt. Oberhalb des Flüssigkeitsspiegels war eine Ludwigsche 
Elektrode fixiert, in welche der Nerv eingelegt wurde. Die Nerven- 
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reizung geschah mit Induktionsströmen oder Faradischem Strom eines 
Schlittenapparates, dessen primäre Rolle mit einem Strom von 4 Volt 
Spannung gespeist war. 


III. Versuche. 


1. Wirkung der Akapnie auf die indirekte Erregbarkeit des 
Muskels. 


Es wurde zuerst untersucht, ob die Reizung des Muskels von seinem 
Nerven aus eine Änderung erfährt, wenn wir die CO, aus dem Muskel 
und seiner Umgebung möglichst vollständig entfernen. Der Versuch 
gestaltete sich folgendermaßen: Der Muskel wurde in normaler Ringer- 
lösung suspendiert, deren Zubereitung folgendermaßen geschah: Die 
0,6proz. NaCl, 0,01 proz. KCl und 0,02 proz. CaCl, (eryst.) enthaltende 
Lösung wurde durch Kochen entgast mit CO,-freiem Sauerstoff ge- 
gesättigt und unter Natronkalk-Verschluß gehalten. Das für die Normal- 
versuche dienende NaHCO, war in 0,04 norm. Konzentration mit CO, 
gesättigt vorrätig und von dieser wurden vor dem Versuch 5ccm auf 95 ccm 
des ‚„‚Neutral-Ringer‘‘ zugemischt. Die normale Ringerlösung enthielt 
also 0,002 norm. NaHCO, und ca. 0,002 norm. (0,008 Gew.-%) freie 
CO,. Durch die Nährlösungen perlte dauernd O,. Es wurde nun inner- 
halb 15—20 Minuten die Reizschwelle 4—5 mal geprüft, indem der Nerv 
mit Induktionsströmen gereizt wurde. In der ersten Viertelstunde 
nimmt die Erregbarkeit um einige Zentimeter Rollenabstand ab, um 
dann nahezu konstant zu bleiben. War dies erreicht, so wurde die zu 
prüfende Lösung in den Apparat eingegossen, nachdem die normale 
Rinserlösung vorher entfernt war. Die ‚„akapnischen‘ Lösungen wurden 
‚aus dem gleichen Neutral-Ringer zubereitet wie die normale Ringer- 
lösung, statt der NaHC0O,-Lösung wurden aber 5ccm einer streng 
CO,-freien 0,04 norm. Alkalilösung (NH,OH oder NaOH) auf 95 ccm 
Neutral-Ringer zugemischt. Die akapnische Lösung war also voll- 
kommen frei von CO, und enthielt in 0,002 norm. Konzentration ein 
Alkali, welches CO, zu binden imstande ist. Auch durch diese Lösungen 
perlte dauernd Sauerstoff. 

Das Ergebnis dieser Versuche war, daß nach Umschalten auf diese 
akapnische Lösung die indirekte Erregbarkeit des Muskels vollkommen 
erlischt. Nach etwa 20—25 Minuten versagen die stärksten Ströme und 
der Muskel ist von seinem Nerven aus nicht mehr zur Kontraktion zu 
bringen, als wäre er mit Curare vergiftet worden. Nach Umschalten auf 
normale Ringerlösung erfolgt die Erholung innerhalb 10 Minuten. Das 
Erlöschen und Wiedererwachen der Erregbarkeit läßt sich an ein und 
demselben Präparat beliebig oft wiederholen. Ein Versuchsbeispiel 
möge das Ergebnis veranschaulichen: 
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Versuch XIV vom 25. VI. 1920. 


Isoliertes Gastrocnemius-Ischiadicus-Präparat. Um 12" mittags suspendiert , 
in normaler Ringerlösung. 


Zeit Be. | Zeit Ä a 
| | 
12h 5’ 39 11 45’ Rückschalten auf norm. 
| | Ringer 
12h 7° 34 | 
12h 14° 36 Ion 23 
12h 21° | 35 at 14’ || 29 
12h22° | Umschalten auf 0,002- 320° | Umschalten auf 0,002- 
' norm. NaOH-Ringer | norm. NH,OH-Ringer 
12h 23° 34 31 30°, | 16 
121307 | 32 zu | 8 
121 44° | 13 Sun 6 
12h45° | Bei Ocm keine Zuk- SoSe) 4 
| kung 3140’ | Bei0 cm keine Zuckung 
12h47’ ' Rückschalten auf norm. 3h44’ | Rückschalten auf norm. 
Ringer Ringer 
12h 537 | 25 | 
12.007 | 25 SE! 17 
12'057 | 25 3597 | 20 
1% 05° Umschalten auf 0,002- 402°. | 22 
| norm.. NaOH 4h 07’ | 22 
131137 25 | 
RE 23 | 
| 21 | 
ms5 | 14 
1h 39° Bei 0 cm keine Zuckung 


2. Experimentelle Analyse der Alkaliwirkung. 


Nach diesem Ergebnis mußte zunächst gefragt werden ob das Er- 
löschen der Erregbarkeit in der Tat durch die Bindung der CO, zustande 
kommt oder aber die Wirkung einer gesteigerten OH-Ionenkonzentra- 
tion darstellt? Die ungleich große elektrolytische Dissoziation von NaOH 
und NH,OH sestattete die Entscheidung dieser Frage. 

Die Bestimmung der OH” in einer 0,001 norm. NaOH-Ringerlösung 
und in einer 0.002 norm. NH,OH-Ringer ergab, daß die NaOH-Lösung 
noch 92x so konzentriert an OH-Ionen ist als die 0.002 norm. NH, OH- 
Lösung. Nachdem aber das CO,-Bindungsvermögen dieser NaOH- 
Lösung nur mehr halb so groß ist als jene der NH,OH-Lösung so ließ 
sich entscheiden ob die eben beschriebene Wirkung als Folge der Akap- 
nie oder der OH” zustande kommt. 

Daß auch hier wie an Herz und Darm die Wirkung nicht eine Funk- 
tion der OH” darstellt, zeigten uns Versuche in welchen die Wirkung von 
0,001 norm. NaOH-Ringer und jene von 0,002 norm. NH,OH-Ringer 
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immer am selben Präparat vergleichend untersucht wurde. Ein Bei- 
spiel für dieses Verhalten des Muskels sehen wir im folgendem Versuchs- 
beispiel. 

Versuch XVI. vom 2. VIII. 1920. 


Isoliertes Gastrocnemius-Ischiadicus-Präparat um 10% 50’ suspendiert in 
normaler Ringerlösung. 


Zeit | mon, Zeit en ee 
10h 45’ | 38,0 11h 53° |Rückschalten auf norm. 
10h 55’ | 37,0 | Ringer 
11 00° | 37,0 12 00° | 32,0 

Umschalten auf 0,001 n- 12h 05° Umschalten auf 0,002- 
BENAOBIEEN. 12.342102 7% norm. NH,OH-Ringer 
11h 10° | 34,0 (Hs E51 5 0 
11% 20° | 34,0 12h 10° 32,5 
11h 25° | 33,0. 12h 20’ Bei 0 cm keine Zuckung 
11h 35’ | 32,5 12h 25° Umschalten auf norm. 
11% 40° | 32,5 Ringer 
11h 45’ 32,5 12h 33° 22,5 
11h 50° | 32,5 "12 35° 24,5 
12h 43° 26,0 


50 Minuten hindurch befand sich der Muskel in 0,001 norm. NaOH- 
Lösung von H* — 2,34 x 1011 ohne seine Erregbarkeit eingebüßt 
zu haben und nach Umschalten auf 0,002 norm. NH,OH - Ringer 
(H* = 2,15 x 10°?) trat innerhalb 10 Minuten die Unerregbarkeit ein. 
Das Verschwinden der Erregbarkeit ist demnach als Folge von Säure- und 
zwar von Kohlensäurebindung anzusehen, nachdem diese Wirkung nur 
durch Alkalien hervorgerufen wird, welche auch CO, zu binden fähig sind. 

Die bisher mitgeteilten Versuchsergebnisse zeigten, daß der Muskel 
falls wir ihm seine CO, entziehen, vom Nerven aus unerregbar wird 
und es mußte noch untersucht werden, welcher Teil des Nerv-Muskel- 
Präparates den Angriffspunkt der Wirkung darstellt? Um dies zu er- 
mitteln, prüften wir zuerst das Verhalten des Nerven und seiner Ver- 
zweigungen im Muskel, gegenüber der Akapnie. 

Zu diesem Zwecke wurde das Präparat verkehrt im Apparat suspen- 
diert: das proximale Ende des Muskels war mit dem Nerveneintritt 
nach unten gekehrt, das distale Ende mit der Achillessehne am Hebel 
befestigt. Die Nährlösung wurde nur so hoch aufgegossen, daß etwa 
ein Dritteil des Muskels (und zwar der proximale Teil mit dem Nerven) 
eintauchte, während der übrige Teil des Muskels oberhalb des Flüssig- 
keitsspiegels in der Sauerstoffatmosphäre sich befand. Der Ischiadicus 
tauchte vor seinem Eintritt in den Muskel in 3—5cm Länge in die 
Lösung. Auf diese Weise konnte die Wirkung der Akapnie auf die 
Nervenleitung inner- und außerhalb des Muskels geprüft werden. 
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Das Ergebnis dieser Versuche war, daß die Erregbarkeit 
und die Leitung des Nerven selbst, durch die Akapnie nicht 
im geringsten geschädigt wird. (S. z. B. Vers. XVII). 


Versuch XVII. 


Gastrocnemius-Ischiadicus-Präparat mit proximalem Ende nach unten sus- 
pendiert. N. ischiadicus taucht auf 4cm Strecke Muskel zu !/, seiner Länge in 
die Nährlösung. Akkumulator mit 4 Volt Spannung. Eisenkern aus dem Schlitten- 
induktorium zunächst entfernt. 


Zeit we nr Zeit ern | 
| 
6h 45° Eingießen der norm. 7h 45° | 31,5 
| Ringerlösg. 750° | 37,5 
| 751° | Umschalten auf 0,002- 
6b 50’ | 25,0 \ norm. NH,OH-Ringer 
| 26,0 Tu 55 | 37,5 
700 | 26,0 300° | 33,0 
ze dl? Umschalten auf 0,002- | 33,0 
norm. NH,OH-Ringer 8h 15° | Bei Ocm R.-A: keine 
7 05 25,5 SAbılE | Zuckung. 
7 15’ 25,0 sh 18° | Umschalten auf norm. 
7m 20’ | 25,0 | Ringer 
7ı 25’ | 25,0 8sh237 | 12,5 
.7h 30’ | 24,5 sh28” | 14,5 
| 24,5 833’ | 17,5 
sn36° 19,0 
Rückschalten auf norm. Ringer- sh 40’ | 20,5 
lösung. Präparat umgekehrt Mus- 843’ I 
kel innerhalb, Nerv außerhalb der &h45/ ||; 28,5 
Lösung. Eisenkern eingeschoben. sh 50° | 3150 


30 Minuten war in diesem Versuch der Nerv der Akapnie ausgesetzt, 
ohne daß die Erregbarkeit sich geändert hat und der von der Akapnie 
geschützte Muskel führte seine Kontraktionen unentwegt aus. Sobald 
aber statt des Nerven der Muskel die Akapnie erleidet, so erlischt in 
kurzer Zeit seine indirekte Erregbarkeit. 

In Anbetracht dieser Tatsache mußte schließlich noch die nähere 
Rolle der CO, bei der Muskelzuckung untersucht werden. Es frug sich 
auch hier wieder, ob die An wesenheit geringer ÖO,-Mengen überhaupt 
notwendig sind, damit der Muskel seine Kontraktionen ausführen könne, 
mit anderen Worten, ob die CO, nur eine Bedingung der Muskelzuckung 
ist oder eine besondere Bedeutung ihr zukommt bei der Erzeugung jener 
Reize, welche, wohl durch Nervenimpulse ausgelöst, im Muskel ent- 
stehen ? 

Um dies zu entscheiden, prüften wir, ob der Muskel unter der Wirkung 
der Akapnie, im Stadium erloschener indirekter Erregbarkeit auf 
direkte Reize noch Kontraktionen ausführt. 
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Versuch XXV vom 15. VIII. 1920. 
Gastroenemius-Ischiadieus-Präparat um 6% 5” suspendiert in norm. Ringer. 


H | Indirekte Erregbarkeit Direkte Erregbar- 
Zen, in em R.-A. | keit in cm R.-A. 

61 \ 31 
KH | 31 
620° | 31 
pr 31 17 
6 32’ Umschalten auf 0,002- 

ı norm. NH,OH-Ringer 
634 29 
6h 38’ 29 
642 | 9 
64 | 6 
646° | BeiOcm keine Zuckung 16 
648° | BRiückschalten auf norm. 
65 Ringer 
Gt 12 
7403’ 26 

26 | 17 


Es bleibt also die direkte Erregbarkeit des Muskels vollkommen erhal- 
ten, obschon vom Nerven aus die stärksten Ströme versagen. Diese Er- 
kenntnis zeigt — wie uns scheint — eine beachtenswerte Analogie zwischen 
dem Verhalten automatisch und nicht automatisch tätiger Organe gegen- 
über dem CO,-Mangel. Die Akapnie, welche die automatischen Bewe- 
sungen lahmlest, führt am Skelettmuskel einen Zustand herbei, in wel- 
chem der Nervenreiz nicht mehr in Kontraktion verwandelt wird, und 
alle drei Erscheinungsformen der contractilen Substanz, glatter, quer- 
gestreifter und Herzmuskel, haben ihre Contractilität und ihre Erreg- 
barkeit künstlichen Reizen gegenüber erhalten. Es scheint uns, als wäre 
der physiologische Reiz, der in letzter Instanz jede Muskelzelle zur Tätig- 
keit veranlaßt, mag sie spontan oder durch Nervenreiz entstanden sein: 
die Kohlensäure. 

Zusammenfassung. 

1. Es konnte gezeigt werden, daß die indirekte Erregbarkeit quer- 
gestreifter Muskel (Froschgastrocnemius) erlischt, wenn wir dem Muskel, 
die CO, möglichst vollständig entziehen. Nach Zuführung geringer 
CO,-Mengen kehrt die Erregbarkeit in kurzer Zeit wieder. 

2. Die OH-Ionen unserer ‚„akapnischen‘‘ Lösungen sind bei dieser 
Wirkung nicht beteiligt. 

3. Die Erregbarkeit und die Leitfähigkeit der Nerven selbst wird 
durch die Akapnie in keiner Weise geschädigt. 

4. Bei vollständig erloschener indirekter Erregbarkeit ist die Con- 
tractilität und die Erregbarkeit des Muskels direkten Reizen gegenüber 
unvermindert erhalten. 


Über den Einfluß des Lebensraumes auf das Wachstum der 
Kaulquappen. 


Von 
Dr. Friedrich Bilski. 


(Aus dem Zoologischen Institut München.) 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. Januar 1921.) 


Einleitung. 

Vorliegende Arbeit wurde im Zusammenhang mit Untersuchungen 
ausgeführt, die über das Wachstum von Kaulquappen unter abnormen 
Bedingungen angestellt wurden. Es hatte sich herausgestellt, daß man 
nur dann Befunde vergleichen kann, wenn man bei denselben sonstigen 
Verhältnissen auch die gleiche Anzahl Tiere in gleich großen Gefäßen 
aufzieht. Tut man das nicht, sterben z. B. in einzelnen Zuchten einzelne 
Larven ab, so verursacht die dadurch bedingte Verschiebung des 
Lebensraumes, auch wenn sie nur gering ist, differentes Wachstum. 
Verluste von einzelnen Tieren kann man selten verhüten, besonders 
wenn man verschiedene Manipulationen mit ihnen vornimmt, wie 
Wägen, Messen, Operationen u. dgl. Man muß dann korrekterweise in 
den anderen Gefäßen soviel Larven wegnehmen, daß wieder die gleiche 


Zahl vorhanden ist, oder die Verluste ersetzen. Würde man den Einfluß: 


des Lebensraumes in seinen Ursachen kennen, könnte man eine funktio- 
nale Beziehung zwischen Lebensraum und Wachstumsgröße aufdecken, 
so wäre es möglich, durch Berechnung eine wesentliche Fehlerquelle 
auszuschalten. 

Unsere Fragestellung lautet demnach: Wie verhält sich zahlenmäßig 
das Wachstum bei systematischer Veränderung des Lebensraumes? 
Kann man experimentell durch Variierung der Bedingungen den Ur- 
sachen auf die Spur kommen, die für den Einfluß des Lebensraumes 
auf das Wachstum verantwortlich zu machen sind ? Wenn das gelingt, 
kann man auf Grund der neuen Erkenntnis eine mathematische Formu- 
lierung finden, welche von bestimmten Voraussetzungen ausgehend 
eine Berechnung der Wachstumsgröße bei bekanntem Lebensraum 
gestattet ? ee 

Bevor auf die praktische und theoretische Wichtigkeit dieser Pro- 
bleme eingegangen wird, soll über die Experimente berichtet werden. 


Be 
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Experimenteller Teil. 


Die ersten Versuche wurden an Kaulquappen von Bufo gemacht, 
die kurz nach dem Ausschlüpfen im Freien gefangen worden waren. 
Ursprünglich für andere Versuche bestimmt, wurden sie in gleichgroßen 
Aquarien aufgezogen. In dem einen befanden sich 8, in dem anderen 
‚ca. 120 Larven. In einigen Wochen hatten die 8 Tiere eine durchschnitt- 
liche Rumpflänge — vom Mund bis zum After gemessen — von 12 mm, 
die 120 Larven von 6 mm. Die großen Larven hatten dabei die hinteren 
Extremitäten vollgegliedert entwickelt, während bei den anderen 
noch keine Extremitäten zu sehen waren. Von den 120 Larven wurde 
nun die Versuchsserie A angesetzt. Und zwar kamen je 12 möglichst 
gleichgroße Tiere in 4 verschieden große Gefäße mit einem gleich- 
hohen Wasserspiegel von ca. 12mm Höhe. Die Grundfläche war in 
Zucht a: 450 gem, in b: 155 gem, in e: 112 qem und in d: 95 gem groß. 
Die Aufzuchtsbedingungen waren sonst überall dieselben. Das Wasser 
wurde nicht gewechselt. Für Sauerstoffzufuhr sorgten Wasserpflanzen, 
die in ausreichender Menge vorhanden waren und die gleichzeitig 
die Nahrung der Tiere bildeten. Zugefüttert wurde nur Salat, kein 
Fleisch, da die leicht auftretende Fäulnis desselben sehr bald Wasser- 
wechsel notwendig macht, was absichtlich vermieden werden sollte. 
Nahrung war stets im Überfluß da. Sand oder eine andere Bedeckung 
des Bodens der Zuchtgefäße war nicht vorhanden. Die Tiere gediehen 
so sehr gut. Sie wuchsen vielleicht nicht so schnell wie bei Fleischzufuhr, 
aber das war nicht unerwünscht. Um festzustellen, ob ein häufiger 
Wasserwechsel einen Einfluß auf das Wachstum habe, wurden in Zucht c„, 
und d, in entsprechend sroßen Gefäßen wie in Zucht c und w dieselbe 
Zahl Larven unter gleichen Bedingungen gsroßgezogen wie bei den ande- 
ren Zuchten, mit dem einen Unterschied, daß hier das Wasser jeden 
2. bis 3. Tag gewechselt wurde. 

Als Maßstab des Wachstums wurde die Gewichtszunahme angesehen. 
Es war das, nachdem einmal die Technik der Gewichtsbestimmung 
eingeübt war, die bequemste Methode, welche auch am genauesten 
Wachstumsdifferenzen wahrzunehmen gestattete. 

Es wurde dabei wie folgt vorgegangen: Ein verschließbares Gläschen wurde 
zum Teil mit Wasser gefüllt und tariert. Die Larven wurden mit wenig Wasser 
in eine flache Schale ausgeschüttet und mit einem Spatel auf ein emailliertes Tee- 
sieb gegeben; durch Schwenken des Siebes wurden die Tiere auf der glatten Ober- 
fläche mit Leichtigkeit verschoben und mit Filtrierpapier die Spur, die sie hinter- 
ließen, aufgesogen. So konnte in kurzer Zeit das anhängende Wasser leicht ent- 
fernt werden. Als Maßstab für die Trockenheit wurde der Moment gewählt, in 
dem die Tiere nicht mehr auf dem Siebe rutschen konnten. Dann wurden sie mit 
trockenem Spatel aufgenommen, in das Wägegläschen getan und gewogen. Es 
wurde eine Wage benützt, welche Millisramme noch genau angab. Wiederholung 


von Wägungen ergab, daß Differenzen höchstens in der 3. Stelle zu finden waren, 
im Betrage von durchschnittlich 5 mg. Auf diese Weise wurden Verletzungen der 
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Tiere nach Möglichkeit vermieden. Sie blieben nur kurze Zeit außerhalb des 
Wassers, wurden also auch dadurch nicht geschädigt. Immerhin kam es dieses 
oder jenes Mal vor, daß das Filtrierpapier mit der Haut der Larven in Berührung 
kam und etwas Epidermis kleben blieb. Diese Tiere gingen unfehlbar ein. Es 
waren also Verluste infolge der Wägungen nicht leicht zu vermeiden. Doch wurde 
darauf gesehen, daß die Zahl der Larven in allen Gefäßen möglichst konstant 
blieb und etwaige Verluste aus Reserve ergänzt wurden. 

Es folge hier die Tabelle der Wägeergebnisse von Zuchtserie 4: 
Im ganzen wurden 2 Wägungen im Abstand von 9 Tagen vorgenommen. 
Um die Wägung etwas zu vereinfachen, ohne der Genauigkeit der 
Befunde großen Abbruch zu tun, wurde immer eine Gruppe von Larven, 
die dem Augenmaß nach gleich groß erschien, zusammen gewogen 
und ihre Durchschnittsgröße notiert. In der ersten Rubrik der Tabelle 
ist die Zahl der Larven, die zu einer Gruppe zusammengefaßt wurde, 
angegeben. Die zweite Rubrik zeigt die Gewichtszahlen in Gramm an. 
Unter dem Strich steht die Summe der Larven und ihr Gesamtgewicht. 
D bedeutet die Durchschnittszahl. 


Tabelle I. Zuchtserie 4. 
Anzahl der Larven je 12 in einem Gefäß. Die Aquarien sind Zylindergläser mit 
gleich hohem Wasserspiegel. Es hat Zuchteefäß a: 450 gem, 5b: 155 gem, 
c: 112 gem, d: 95 gem Grundfläche. Beginn des Versuches: 16. VI. 


Gewogen am 11. VII. 1919: 


Zucht «@ | Zucht b a Zucht ce | li Zucht u “li Zucht d- Dis Zucht an 
il 0,257 | 3| 0,150 | 2| 0.1575 |5 01202 | ı| 0,150 | 2| 0,166 
3| 0,1987 | 4 0,1165 | 5| 0,1214 | 2 | 0,0955 | 5| 0,1224 | 4| 0,1278 
5| 0,1584 | 3| 0,0896 | 3| 0,101 |ı | 0,070 4 0.1015 | 1| 0,09 
3 3 3 ee 2, 0.076 | 3| 0,0763 
12 12 1,3302 119] 5s62278 10869 7221250 0 
D.| 0,1649 |D.| 0,1114 |D.) 0,1135 |D.| 0,1078 |D.| 0,110 D. 0,1167 

(sewogen am 20. VII. 1919. 
1| 0,293 2| 0,195 3| 0,205 1/1 0,152 | 2| 0,1955 
5 5| 0,1536 | 2| 0,1475 5 0,1342 | 4| 0.1528 
3) 20.1163 | 4:0,1325. | 3) 0,1025. .1° 20.008 
2, 0,0855 0,073 1 0,088 0,095 
11| 2,223 2| 1,673 . 1,513 1,352 1,398 
D.| 0,2020 |D.1 .| 0,1394 |D.| 0,1513 |D.| 0,1229 |D.| 0,1398 


Um die Verhältnisse anschaulicher zu gestalten, sei eine graphische 
Darstellung gewählt (Abb. 1). Die Ordinaten geben die Gewichte 
der Larven in Zentigramm an. Auf der Abszissenachse sind soviel 
gleiche Teile abgetragen, als Larven in der Zucht vorhanden sind. 
Die Punkte der Kurven wurden so gefunden, daß in der Mitte einer 
Gruppe, wie sie in den Tabellen zusammengestellt sind, die zugehörige 
Gewichtsordinate errichtet wurde. Es ergeben sich so für jede Zucht 
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je eine Kurve für die entsprechenden Wägetermine. Es sollen später 
diese Kurven diskutiert werden. Hier sei nur auf die augenscheinliche 
Tatsache hingewiesen, daß die Kurven eine verschiedene Neigung 
zur &-Achse haben. Die Kurven nun sind offenbar um so steiler, je 
größer die Differenz zwischen den größten und kleinsten Larven, je größer 
also die jeweilige Variationsbreite der Larven in einer Zucht ist. Wir 
haben demnach in der Neigung der Kurven zur x-Achse einen meß- 


0123456789%01720 
Zucht a 


Zucht € Zucht d 
Abb. 1. 


baren Ausdruck für die Variationsbreite. Verbindet man die Endpunkte 

einer Kurve miteinander, so fällt die Richtung dieser Geraden ungefähr 

mit der Richtung der Kurve zusammen. Der Winkel, den diese Ver- 

bindungslinie mit der Abszissenachse bildet, ist leicht zu bestimmen 
- nach der Gleichung: 


tg — A Z# (vol. Abb. 1), 


 —ı 

wenn & der Neigungswinkel der Geraden zur x-Achse, x, , y, und x,, Ys 
die Koordinaten der Endpunkte der Kurve darstellen, die aus der 
Tafel I bzw. Tab. I sofort abzulesen sind. Bestimmen wir z. B. & für 
die Gewichtskurve vom 11. VII. für Zucht a. Hierit 


= ie Nr le, = DE 


Demnach ist: De 
t A —— 2 2 = 2,45 
eo 
a 55,322: 


Es seien hier, zunächst ohne Kommentar, die berechneten Winkel 
für die Kurven in Zuchtserie A, die wir die Winkel der Variations- 
breite nennen wollen, zusammengestellt: 


Pflügers Archiv f. d. ges. Physiol. Bd. 188. 117 
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Tabelle II. 
Datum | &a De | &b | A | fd 
11.VIIL. | 55°32° | 37°55° | 41°40° | 35°10 
20. VII. | 58° 28° 48° 23° 47° 36° Bez 


Wir gehen nun zu einer neuen Versuchsserie, Zuchtserie DB, über. 
Hierzu wurden Kaulquappen von Rana esculenta verwandt, die im 
Institut ausgeschlüpft waren. Die Versuchsbedingungen sind hier 
ähnlich wie in Zuchtserie A, mit dem Unterschiede, daß neben den 
Zuchten, in denen die Anzahl der Larven die gleiche blieb und die 
Gefäße an Größe variierten, solche angesetzt wurden, in denen bei 
gleichsroßen Zuchtgefäßen die Zahl der Kaulquappen abgestuft ver- 
ändert wurde. Die Höhe des Wasserspiegels blieb auch hier ca. 12 cm. 
Die Tiere kamen gleich nach dem Ausschlüpfen in die Aquarien, und 
zwar wurden auch hier möglichst gleichsroße Quappen gewählt. In 
Zucht a, b, c und d waren von Anfang an je 20 Larven. Es betrug die 
Grundfläche in Zuchtgefäß «: 1000 gem, in b: 450 gem, in c: 155 gem, 
in d 95 qem. Die Zuchten e, f und g wurden in gleichgroßen Gefäßen 
mit einer Grundfläche von 95 gem und Wasserhöhe von 12 cm gehalten. 
Es hatten Zucht e: 13, f: 10, 9:5 Larven. Analog zu Versuchsserie A 
wurden auch hier neben den Hauptversuchsgefäßen, in denen das 
Wasser nicht gewechselt wurde, Parallelversuche angesetzt, in denen 
alle 2—3 Tage Wasserwechsel erfolgte bei sonst gleichen Bedingungen, 
und zwar entsprechend den Zuchten c und d. Sie sind c,, und, d,, genannt. 
Es wurden 3 Wägungen veranstaltet, die ca. 2—3 Wochen auseinander- 
lagen. Es folgt die Tabelle (s. S. 259) für die Gewichte der Larven 
von Zuchtserie B. Für sie gilt dasselbe, was bei Zuchtserie A 
gesagt wurde. Die graphische Darstellung soll wegen Raumersparnis 
wegbleiben. 


Tabelle IV. Die Winkel der Variationsbreite von Zuchtserie B. 


Datum | Ka | ab | &e &d &e | af | Ag 
| 30°45° | 52047 


| | | ı 510402) N642535 
| Eon | er er | 10 


6. VIL. | 35°37 | 23°407 | 22°6° | 20°14 | 92° 1° 
21. VL. | 754°.194 3325327036292 1332498 452407 
AR || ae 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 


Es hat sich gezeigt, daß das Wachstum der Kaulquappen in Ab- 
hängigkeit steht zu der Größe des Lebensraumes, in dem sie aufgezogen 
werden. Und zwar scheint eine gesetzmäßige Relation zwischen Zahl 
der Kaulguappen, Größe der Gefäße und Gewicht der Tiere zu bestehen, 
wenn man von geringen Schwankungen in denjenigen Zuchten, die in 
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ihren Bedingungen nahe beieinander liegen, absieht. Noch deutlicher 
stellt sich das dar, wenn man die Mittelgewichte der einzelnen 


a Zuchten bezogen auf den Lebens- 


277 & zovz Yaum graphisch aufzeichnet (Abb. 2 
vo und 3). Da die Höhe des Wasser- 
8\ spiegels in allen Zuchten dieselbe 
“ Z Zyor \st, genügt es, als Ausdruck des 
5 Lebensraumes den Quotienten aus 
74 | @ der Grundfläche des Gefäßes und 
= I d der Anzahl der Larven zu nehmen. 
N ge 5 Die Zahlen dafür sind auf der 
07 Abszissenachse notiert. Die Durch- 


j | l N N A ) 9 . D . 
o 5 m 8 2 23 30 35 # _schnittsgewichte in Zentigramm 
com Lebensraum ‚pro Lorve ! Ä 
werden durch die Ordinaten dar- 
Abb? gestellt. 


Tabelle V. Die Koordinaten der einzelnen Punkte der Kurven in Abb. 2 für 
Zuchtserie 4. 


am BR a b ai T j D" d 

a ee |. 2 | Sen 
Naila ı allg y-1l4 y=11,)0 

20: VL. | 2409 | © 141 | 2 93 02 8% 
| 4y=202 | y=-168 | y-139 | y-=123 


Tabelle VI. Die Koordinaten der einzelnen Punkte der Kurven in Abb. 3 
für Zuchtserie 2. 


Datum | a b € d | e Ti g 


9.VIL. |x=50.0|2 = 22,5 x == 73|2— 9,5 |2 = 19,0 
y= %4y= 97 ıy— 62 y—= 73|y= 58|y= 94 |y-150 
21.1. 2 58,82 300|2 962 560 732 952 100 
1y=190|y=180 |y = 13,8 |y — 15,6 |y= 13,3 |y = 21,2 | y = 31,0 
SEVEN 22 58,8 2 26512 9 2 5.602 20r 2 19:52 or aa 
Iy = 27,3|y = 19,5 |y | u 3055, 19 33: 
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Man sieht, daß der Einfluß des Lebensraumes mit zunehmendem 
Alter der Larven zunimmt, in Zuchtserie A ebenso wie in B. Falls die 
Kaulquappen soweit gewachsen sind, daß sie sich der Metamorphose 
nähern, nimmt das Wachstum sowieso ab, dementsprechend auch der 
Einfluß des Lebensraumes. Das sieht man bei den letzten Wägungen 
in beiden Zuchtserien da, wo durch günstigen Lebensraum die Ent- 
wicklung besonders vorgerückt war. Die Versuchsserie B zeigt nun 
etwas ganz Auffallendes und, prinzipiell Bedeutungsvolles. Man sieht 
hier, daß bei derselben Kultur und gleichen Bedingungen einige Zuchten 


Über den Einfluß des Lebensraumes auf das Wachstum der Kaulquappen. 261 


viel rascher wachsen, obgleich der Lebensraum bei ihnen relativ zu 
ihrer Zahl geringer war als bei den entsprechenden anderen. Es handelt 
sich hier um diejenigen Zuchten, die in gleichgroßen Gefäßen eine ab- 
steigende Zahl von Tieren enthält. Dieses Verhalten gibt den Schlüssel 
zur Erklärung für die Beziehung des Lebensraumes zum Wachstum 
der Tiere. Es wird weiter unten darauf zurückzukommen sein. Hier 
soll nur darauf hingewiesen werden, daß nicht so sehr der Lebensraum 
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Abb. 3. 


maßgeblich zu sein scheint als die Anzahl der Tiere, die sich in einem 
Gefäß befinden. Einige andere Beobachtungen sind noch interessant. 
In Zuchtserie A und B ist in den Gefäßen, in denen häufiger Wasser- 
wechsel erfolgte, keine wesentliche Förderung des Wachstums dadurch 
erzielt worden. Im Gegenteil! Es wurden in diesen Gefäßen häufiger 
tote Larven gefunden als in den anderen, und in den meisten Fällen 
war hier eher eine Depression des Wachstums zu beobachten. 
Schließlich sei noch auf die Variationsbreiten hingewiesen. Es ist 
bekannt, daß in allen Populationen eine Verteilung der Individuen nach 
ihrer Größe derart erfolgt, daß neben der überwiegenden Mehrzahl von 
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mittelgroßen einzelne sehr große und sehr kleine sich finden. Sehr schön 
sind diese Verhältnisse von Johannsen!) analysiert. Da die Zahl der 
Individuen in unseren Zuchten nur klein ist, sind nicht so regelmäßige Be- 
funde zu verzeichnen, daß sich ihre Diskussion verlohnt. Es sei nur auf 
einige Punkte hingewiesen. Es wurde als Maß für die Variationsbreite der 
Winkel gefunden, den die Verbindunsslinie der äußersten Punkte der Ge- 
wichtskurve mit der x-Achse bildet. Aus den Tabellen geht zur Genüge 
hervor, daß analog zu den Durchschnittsgewichten die Winkel der Varia- 
tionsbreite sich so ändern, wie das Verhältnis der Zahl der Tiere zur 
Größe des Zuchtgefäßes variiert. Man wird also ungefähr für jedes Durch- 
schnittsgewicht einen entsprechenden Variationswinkel finden. 
Einige Beispiele sollen das erläutern: 


In Zuchtserie B gehörten: 


am 6. VI. zum 22164 D = 0,0623 
ZUM D2EIG D = 0,0582 
am 21. VII. zu &, = 54° 19° D = 0,1904 
zu &, = 51° 40’ D = 0,2121 
am 21. VII. zu &, — 42° 407 D = 0,1831 


am 5. VII. zu ©, =42°6° D = 0,1952 
wenn D das Durchschnittsgewicht bedeutet. 


Natürlich kommen Ausnahmen vor, zumal der Variationswinkel 
nur ein ungefährer Ausdruck für die Variationsbreite ist. Es finden 
sich zuweilen in einer Zucht einzelne konstitutionell minderwertige 
Larven, die gar nicht wachsen wollen und so einen Variationswinkel 
geben, der ein ganz schiefes Bild von der wirklichen Variationsbreite 
gibt. Jedenfalls ist es nicht so, daß ein verschieden großer Lebensraum 
z. B. die Variationsbreite mehr beeinflußt als das Durchschnittsgewicht. 
Die Differenz in der Größe der Larven einer Zucht tritt eben mit zu- 
nehmendem Wachstum mehr in Erscheinung, und da dieses augenschein- 
lich von der Relation: Zahl der Larven zur Größe des Zuchtgefäßes 
abhängt, ändert sich auch die Variationsbreite mit dieser Relation. 

So können wir die Ergebnisse der Versuchsreihen zusammenfassend 
sagen: Man hat es in der Hand, durch Vergrößerung der Zuchtgefäße 
bei gleicher Anzahl der Larven oder durch Verminderung der Zahl 
der Larven bei gleichgroßem Zuchtgefäß das Wachstum von Kaul- 
quappen zu beschleunigen. Das war schon bekannt. Neu ist, daß die 
Verminderung der Zahl der Tiere auf ihre Größe offenbar einen viel 
größeren Einfluß hat als die Vermehrung des Lebensraumes bei gleicher 
Anzahl der Larven. Ferner, daß mit dieser Beeinflussung eine Änderung 
der Variationsbreite einhergeht, die aber nicht aus dem Rahmen der 
allgemeinen Entwicklungsförderung herausfällt. Schließlich, daß häufiger 
Wasserwechsel eher depressiv auf das Wachstum wirkt als fördernd. 


1) W. Johannsen, Elemente der exakten Erblichkeitslehre. Jena 1912. 
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Theoretischer Teil. 


Bevor nach den Ursachen für unsere Befunde gesucht wird, soll 
kurz erörtert werden, ob und wieweit von anderer Seite Ähnliches 
festgestellt wurde. Die ersten und ausgedehntesten Untersuchungen 
über unsere Fragestellung liegen von C. Sempert) vor, der mit Schnecken 
gearbeitet hat. Er hat hier einen erheblichen Einfluß des Lebensraumes 
auf das Wachstum feststellen können; jedoch hat er gefunden, daß 
es gleichgültig ist, ob man sich mehrere Individuen in eine bestimmte 
Wassermenge teilen läßt oder dem einzelnen Tier für sich die ent- 
sprechende Wassermenge zuweist. Er nimmt einen hypothetischen 
wachstumsfördernden Stoff im Wasser an. Hoffbauer?) hat am Karpfen 
Ähnliches gefunden, ohne eine eigene Erklärung dafür zugeben. Babäk3) 
hat neben der allgemeinen Wachstumshemmung in übervölkerten 
Aquarien gefunden, daß derartige Larven eine relativ und absolut 
kürzere .Verdauungsröhre haben als Tiere derselben Größe aus großen 
Aquarien. Schließlich erwähnt noch Chambers*), daß übermäßige 
Anhäufung von Larven dem fördernden Einfluß der Eigröße entgegen- 
wirken kann. Einen Erklärungsversuch für diese Erscheinungen macht 
keiner der letztgenannten Autoren. Pütter?°) glaubt, daß Stoffwechsel- 
produkte, die in dicht besetzten Zuchtgefäßen sich stärker anhäufen, 
dem Wachstumsprozeß entgegenwirken. Eine Unterlage für diese 
Annahme scheinen die Versuche Woodruffs zu bilden, der fand, daß 
die Teilungsrate von Paramäcien zunimmt mit der Verdünnung der 
Kulturflüssigkeit. Woodruffnimmt Giftigkeit der Excretionsprodukte 
an, zumal er eine Spezifität der hemmenden Eigenschaften der Kultur- 
flüssigkeit für verschiedene Arten festgestellt haben will. 

In unseren Versuchen kann eine wachstumshemmende Wirkung 
der Ausscheidungsprodukte nicht von integrierender Bedeutung sein. 
Denn wäre das der Fall, dann müßte der hindernde Einfluß einfach 
umgekehrt proportional der Größe der Wassermenge sein, die jeder 
Larve zur Verfügung stand. Nun haben wir aber bei relativ gleichem 
Lebensraum und gleichen Lebensbedingungen sehr verschieden großes 
Wachstum erhalten. Außerdem hatte ein häufiger Wasserwechsel, 
durch den also die hemmenden Excretionsstoffe hätten beseitigt werden 
müssen, keine fördernde Wirkung auf das Wachstum gehabt. Wo 
finden wir also die Ursache für die Abhängigkeit der Größe der Larven 
von ihrer Zahl? 


!) Arbeiten a. d. zool. Inst. in Würzburg I. 1874. 

:) Allg. Fischereizeitung %%. 1902. N.F. 1%. 

3) Arch. f. Entwieklungsmech. d. Org. 21. 1906. 

4) Arch. f. mikr. Anat. 72. 1908. 

>) A. Pütter, Vergleichende Physiologie. Jena 1911. 
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Eine einfache Überlegung zeigt den Weg, der zur Lösung des Problems 
zu führen scheint und gestattet, eine mathematische Beziehung zwischen 
dem Gewichte der Tiere und ihrer Zahl in gleichgroßen Zuchtgefäßen 
abzuleiten. Die Kaulquappen sind sehr bewegliche Tiere. |Ihre ener- 
getische Bilanz setzt sich zusammen einerseits aus der Nahrungsauf- 
nahme, andererseits aus dem Wachstumsansatz und dem dissimila- 
torischen Verbrauch. Je größer bei maximaler Nahrungsaufnahme 
letzterer ist, um so weniger bleibt für den Stoffansatz übrig. Die Tiere 
werden um so mehr Energie verbrauchen, je mehr sie sich bewegen. 
Die Bewegung aber ist abhängig von dem Grade der Störung, die sie 
untereinander verursachen. Wir haben dabei angenommen, daß maxi- 
male Nahrungsaufnahme erfolgt, da stets Nahrungsüberschuß vor- 
handen war. Allerdings kann man sich auch vorstellen, daß trotz des 
Futterüberflusses die effektive Nahrungsaufnahme nicht konstant 
maximal ist, sondern in dem Verhältnis reduziert wird, wie sich die 
Tiere gegenseitig das Futter abjagen. Sei nun die erste oder letzte 
Annahme richtig: Als Grundursache bleibt für beide das Kriterium 
der Störung bestehen. Und diese soll jetzt näher analysiert werden. 

Wenn viele Tiere in einer Zucht vorhanden sind, werden sie sich 
viel häufiger stören als wenige, selbst wenn der Raum dort entsprechend 
größer ist. Nehmen wir 2 Gefäße an, deren Inhalt sich wie @ : b verhalten 
möge. Im ersten mögen sich a- im zweiten b-Larven befinden, so daß 
auf jede Larve in beiden Gefäßen der gleiche Lebensraum käme. An- 
genommen, die Störungsmöglichkeit im ersten Gefäß sei k. Wir wollen 
nun die Störungsmöglichkeit für das zweite Gefäß berechnen. Die 
Störung — es sei der einfachste Fall angenommen — erfolgt so häufig, 
als immer 2 Larven in einem Gefäß aufeinanderstoßen können. Das 
sind Kombinationen zu zweien, das eine Mal von a, das andere Mal 
von b Elementen. Also ist die Störungsgeschwindigkeit im zweiten 
Gefäß k en . Während sich die Größe der Gefäße wie a :b 
verhält, verhalten sich demnach die Störungsmöglichkeiten in beiden 
Gefäßen wie a: (a — 1) :b-(b — 1). Setzt man z. B. für « :2 und für 
b :3, so verhalten sich die Inhalte der Gefäße wie 2 :3, die Störungs- 
möglichkeiten jedoch wie 1:3. Diese Überlegung gibt schon eine Er- 
klärung dafür, warum in Zuchtserie B die Zuchten in gleichgroßen 
Gefäßen, bei fallender Zahl der Larven viel rascher wuchsen als die mit 
gleicher Zahl und steigender Größe der Aquarien, trotzdem der Lebens- 
raum pro Tier hier viel größer war als dort. Weiter wird es nun ver- 
ständlich, warum die Zuchten,;, bei denen häufiger Wasserwechsel 
stattfand, sogar zum Teil schlechter gediehen als die entsprechenden 
des Hauptversuches, die in Ruhe gelassen wurden; was eventuell 
durch die Auffrischung der Kulturflüssigkeit gewonnen wurde, ging 
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auf der anderen Seite in vermehrtem Maße durch die Beunruhigung 
verloren. | 

Versuchen wir.nun, ob es gelingt, eine mathematische Beziehung 
zwischen Anzahl der Tiere und ihrem Durchschnittsgewicht zu finden, 
vorausgesetzt, daß die Zuchtgefäße gleichgroß sind. 

Das Durchschnittsgewicht sei y. Die Zahl der Larven sei x, eine 
Konstante k. Es soll nach unsere# Überlegung das Gewicht der Larven 
umgekehrt proportional der Beunruhigung sein, welche die Tiere 
durcheinander erfahren. Diese nehmen wir gleich der Anzahl der Kom- 
binationen an, die zu zweien bei & Elementen ohne Wiederholung 
möglich sind. Das sind Ze) 


en, 
Wir erhalten also die Gleichung 


1 
le ml 


2. —1]) 

Wenden wir diese Gleichung auf die Zuchten d— g von Zuchtserie B 
an, so sehen wir, daß sich y zu rasch ändert. Der Einfluß der Störung 
ıst in Wirklichkeit nicht so groß als angenommen wurde. Durch Aus- 
probieren wurde gefunden, daß man für Kaulquappen eine brauchbare 
Gleichung erhält, wenn man die rechte Seite der Gleichung mit einer Expo- 
nentialfunktion von x, nämlich mit x® multipliziert. Danach erhält man: 


y=k. a) oder 
+ Ye 
HI: y=k Gen 
Wenn man diese Gleichung zu vereinfachen sucht, indem man 1 gegen- 
über x vernachlässigt, erhält man: 1 
x 
yk- 
22 y — - 


Als IV. Gleichung wurde .eine einfache N zwischen y und x 
ausprobiert, nämlich die, daß das Gewicht der Larven einfach um- 
gekehrt proportional ihrer Zahl in gleichgroßem Gefäße sei: 


l 
Vz: Ve: 


Schließlich wurde noch Gleichung V aufgestellt, die sich, wie man 
sehen wird, unter Umständen als brauchbar erweist: 


Uıh: 
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Der Grund dafür, daß Gleichung I, die allein auf Grund rein aprio- 
ristischer Erwägungen aufgestellt wurde, mit der Erfahrung nicht über- 
einstimmt, mag darin liegen, daß der Spielraum, den die Larven für 
ihre Bewegung haben, im Verhältnis zu ihrer Eigengeschwindigkeit 
zu klein ist. Es wurde in Gleichung I nur die relative Störung berück- 
sichtigt, die bei wechselnder Zahl von Larven in gleichgroßem Gefäß 
auftritt. Der konstante Störungsfaktor, der durch die spezifische 
Geschwindigkeit der Tiere und die absolute Größe des Lebensraumes, 
der ihnen zur Verfügung steht, bedingt ist, konnte in Gleichung I 
nicht zum Ausdruck gebracht werden. Und doch spielt er auch für 
die relative Störung eine große Rolle. Nach dem Weber-Fechnerschen 
Gesetz muß man zu einem schon bestehenden Reize einen diesem 
proportionalen Reizzuwachs hinzufügen, damit eine Empfindung 
entsteht. Je größer also die konstante Störungsgröße ist, um so weniger 
wird die relative Störung zur Geltung kommen. Daher muß man die 
rechte Seite der Gleichung als den Ausdruck der relativen Störung 
bei den schnellbeweglichen Tieren, wie es die Kaulquappen sind, mit 
einem Faktor von x dämpfen. Wo die Eigengeschwindigkeit nıcht so 
groß, der Zuchtraum andererseits größer ist als in unseren Versuchen, 
kann man gut eine Gleichung anwenden, die der Gleichung I näher- 
kommt, nämlich Gleichung V. Diese ist, wie noch gezeigt werden soll, 
z. B. für einen Teil der Semperschen Versuche gut anwendbar. 

Es muß zugegeben werden, daß die letzten Überlegungen nicht 
durchaus exakt sind und a posteriori angestellt wurden, gleichsam als 
Rechtfertigung der Gleichungen, die ihre Grundlage wohl in den ent- 
wickelten Vorstellungen haben, deren Anwendbarkeit aber erst durch 
empirisch gefundene Faktoren ermöglicht wurde. Wie dem auch sei, 
die folgenden Ausführungen werden zeigen, daß Gleichung II oder V 
je nach der Indikation ihrer Anwendung Werte liefern, die gut mit 
denen übereinstimmen, die auf experimentellem Wege gefunden wurden. 
Natürlich muß man auch hier stets das berücksichtigen, daß Lebens- 
vorgänge so komplexer Natur wie das Wachstum sich nie vollkommen 
in mathematische Formeln pressen lassen, und daß stets hier und 
da unberechenbare Abweichungen vorkommen werden. 

Tab. VII gibt Aufschluß über die in Zucht d—g von Zuchtserie B 
gefundenem Durchschnittsgewichte in Zentigramm und die nach Glei- 
chung II—V berechneten Werte. 

Drei Bedingungen waren bei der Ableitung unserer Gleichungen für 
Kaulquappen die Unterlage. Erstens muß das Wachstum einigermaßen 
gleichmäßig progressiv verlaufen. Dann müssen die Tiere beweglich 
sein, so daß sie sich stören können, und schließlich muß das Verhältnis 
ihrer Eigengeschwindigkeit zur Größe des Zuchtgefäßes derartig sein, 
daß diese Störung zur Geltung kommt. Treffen diese Voraussetzungen 
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Tabelle VI. 
Vz | 1 
Gleichung II: y=k ; Gleichung II: y= k- — ; 
€ 1 : = 1 
KGleichinegBV?s 4, — Re 2: Gleichung V: y=k- — ; 
x V 23 

wenn y das Gewicht der Tiere, ® ihre Zahl und % eine Konstante bedeutet. 


 Angewandt auf Zuchtserie B für die‘ Zuchten in gleichgroßen Gefäßen mit stei- 
sender Anzahl der Larven, — die Grundfläche der Zylindergefäße ist 95 qem, die 
Höhe des Wasserspiegels 10 cm groß — ergibt: 


Gewogen am 7. VII. 1919. 


3 | Anzahl der Larven 
| 1 ars Sale |; SE 
Gefundener Wert ....... I732 0 250) lass 50 
Berechnet nach Gleichung II: 3% Sl ee 10,31 | 11,85 | 16,40 
L E R IE 50 08.022,53 9,82 | 10,98 | 13,81 
= a Eve: 132) 8,78 110,14 1Sal88 mlo7 2055 
n er I: 2 9.62 11,93 17.68 | 24.71 | 50,00 
Gewogen am 22. VI. 1919. 
18 a re 10 s 
Gefundener Wert ....... 15,56 — aa) ll — 31,00 
Berechnet nach Gleichung Il: || 15,56 | 17.25 | 18,73 | 21,91 | 25,19 | 34,85 
= a s RT 15,562 17312.0421 718,3121520:882 723.342 22952 
f IV: || 15,56 | 18,67 | 21,54 | 28,01 | 35,01 | 56,02 
8 V: | 15,56 | 20.45 | 25,35 | 37,58 | 52,52 | 106,4 
Gewogen am 5. VII. 118 
I 15% 13 10 Bat, 
Gefundener Wert ....... | ıs16.| — | 1962 |so5o@l — | 334 
Berechnet nach Gleichung II: | 16,16 | 17,35 | 18,84 |22,03 | 25,34 | 35,06 
en ne | 16,16 | 17,20 | 18,48 |2107 | 23,56 | 29,80 
2 B ‚ IV: || 16,16 | 18,32 | 21,14 |97,47 | 33,56 | 54,95 
; Y V: | 16,16 | 19,50 | 24,17 |35,82 | 50,00 | 101,5 


Die Zahlen geben das Durchschnittsgewicht der Larven in cgr an. Die 
Berechnung der Konstante erfolgt, indem man für © und % die entsprechenden 
‘Werte von Zucht «@ in die entsprechende Gleichung einsetzt. 


für andere Tierarten auch zu, so wäre zu erwarten, daß die Gleichung II, 
die für Kaulquappen gute Werte liefert, auch auf diese anwendbar 
wäre. Das ist z. B. beim Karpfen der Fall, für den die Tabellen von 
Hoffbauer!) vorliegen. Hier ist jedoch zu berücksichtigen, daß als 
Kriterium des Wachstums die Länge der Tiere berücksichtigt wurde, 
während unsere Gleichung für die Raumdimension gilt. Doch kann 


snlze. 
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man sich helfen, wenn man statt y auf der linken Seite der Gleichung 73 
schreibt, wenn y die Länge des Tieres, also die lineare Dimension, 
vorstellt. Diese Änderung ist nicht von prinzipieller Bedeutung, sondern 
ist nur eine Korrektur der Größenordnung. 


Tabelle VII. 


Gleichung II: y —=k- K2 : Gleichung III: „= k- a : 
x —1 Vx 
. - Io Br 1 . N 7» Be 1 5 
Gleichung IV: y„=k- SE Gleichung V: Y=ke =; 
"X 


wenn % die Länge der Tiere, & ihre Zahl und k eine Konstante bedeutet. 


Angewandt auf die Beobachtungen von Hoffbauer am Karpfen: 


DR Zucht a | Zucht b Zucht ce Zucht d 
7 Anzahl der Tiere 
10 RS 4 2 

Gefundener Wert- - . - -.- | 577 64,17 255 00795 
Berechnet nach Gleichung II: DI 64,46 71,43 91,78 
ii e an a 62.83 67,22 75.45 
5 5 N 68,41 78,31 98,67 

r e ans 91,23 129,0 


rk} 

Die Zahlen geben die Durchschnittslänge der Tiere in mm an. Die Be- 
rechnung der Konstanten erfolgte dadurch, daß man in die Gleichungen die 
entsprechenden Werte für & und % aus Zucht a einsetzte. 


Man erkennt eine überraschende Übereinstimmung zwischen den 
gefundenen und nach Gleichung II berechneten Werten mit Ausnahme 
der letzten Rubrik, wo zu wenig Tiere vorhanden waren, um zuver- 
lässige Zahlen zu geben, und wo sich wohl auch die allgemeine Wachs- 
tumskurve schon verflachte. 

Versucht man schließlich die reichhaltigen Tabellen von Semper!) 
über die Wachstumsverhältnisse der Teichhornschnecke zum Vergleich 
heranzuziehen, so liegen von vornherein Bedenken dagegen vor. Erstens 
verläuft die Wachstumskurve hier nicht geradlinig wie bei den Kaul- 
quappen, sondern S-förmig. Doch scheinen die speziellen Beobachtungen 
Sempers sich auf einen Zeitraum zu erstrecken, in dem der Zuwachs 
ziemlich gleichmäßig erfolgt. Viel wichtiger ist, daß die anderen beiden 
Voraussetzungen für die Anwendung der Gleichung II hier nicht zu- 
treffen, erstens, daß die Beweglichkeit der Tiere gering und zweitens, 
daß der Raum, der dem einzelnen Tier zur. Verfügung stand, sehr groß 
war. Letzteres scheint der wichtigste Umstand zu sein, der die Anwen- 
dung der Gleichung II verbietet. Denn wo Semper einen kleineren 
Lebensraum gewählt hat, stimmen, wie Tab. IX zeigen wird, nach dieser 
Gleichung berechnete Werte noch gut mit den gefundenen überein. 


ı)].c. 
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Wo dagegen über 1500 cem Lebensraum pro Tier vorhanden war, 
läßt sie sich nicht mehr anwenden. Hier zeigen die nach Gleichung V 
"berechneten Werte eine überraschende Übereinstimmung mit den 
gefundenen. 


Tabelle RX. 


Gleichung I: YP=k je ; Gleichung II: y„ = k- ar ; 
x —]1 V x 
Gleichung IV: y? — De : Gleichung V: Y=k- is : 
E Va? 


wenn % die Länge der Schalen, © die Zahl der Tiere und % eine Konstante 
bedeutet. Angewandt auf die Beobachtungen von Semper an Schnecken: 


Zuchten A,—A, gehalten in 1000 cem Wasser. 


Zucht «@ | Zucht 5 | Zucht e | Zucht @ | Zucht e | Zucht 7 
| Zahl der Tiere EN 


| 
|| 
| 


I} 


ee Freier 
Eemudemer Wert... .... | 20 | 116 |166@)| 155 | ızo | 225 
Berechnet nach Gleichung 1) 12.071254 213,3 | 14,51 17170822 © 
Rn a ve 81000, wear 207812939 
; Zuchten K,—K; gehalten in 1000 cem Wasser. 
KO LE 
Gefundener Wert... ... | 103 134 no 
Berechnet nach Gleichung H: | 10,3 | 12,03 | 16,38 6%) 
" x v:|| 10,3 | 15,74 12303 | 3257 


Zuchten Bı—B; gehalten in 1500 cem Wasser. 


| Zucht a | Zucht » | Aa 1 ano | Zucht e 
| Zahl der Tiere 


Be DI 
Gefundener Wert. . 2... 1a. 102. 182 | 19,5 | 23,5 
Berechnet nach Gleichung II: | 14,8 15,69 Kl) 20 SS 
er 5 5 V:| 148 16,55 19,11 | 23,40 | 33,09 
Zuchten L,—L; gehalten in 2000 cem Wasser.. 
I. Ws 6 | 4 | 2 | 1 
Gefundener Wert... . . . oe 13.00 0 ie 0 | 22,0 
Berechnet nach Gleichung II: | 10,6 11,84 | 13,12 | 16,86 6) 
n: ; s re I en ro | a | Ben 
Zuchten M,—M; gehalten in 2000 ccm Wasser. 
Bu 10er 1 
Gefundener Wert... ... | 62 ae = 17,0 
Berechnet nach Gleichung II: | 6,2 7,09 8,27 DT oo 
di Es Sr Well 200-2 80 01254 | 
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Tabelle IX (Fortsetzung). 
Zuchten O,—0, gehalten in 2000 cem Wasser. 


| Zucht a | Zucht b | Zucht e | Zucht d Zucht e 
| Zahl der Tiere 
ll 20 10 5 * 2 1l 
Behilenen Wan... |. 46 68 | 108 leh 
Berechnet nach Gleichung II: | 4,6 Bas Bl e‘) 
x " lie. 25 651 |: 920 | 1454 | 2057 
Zuchten P,—P, gehalten in 2000 ccm Wasser. 
3 | 20 | 10 | 5 2 ; 1 
Gefundener Wert ...... 5.0 8,6 DEN > 17,0 
Berechnet nach Gleichung II: 5,0 D720 16,030 6%) 
\ R a W: 5,0 KR OD) 15,81 22,36 
Zuchten C,—C; gehalten in 2000 ccm Wasser. 
F 2 8 | 4 f | 2 1 
Gefundener Wert... .... os 106 2060 | 
Berechnet nach Gleichung II: gran allg 14,88 [6\%) 
e I any gs 13,860. 1,419%6 Da 


Die Zahlen bedeuten überall die Schalenlänge der Muscheln in mm. Die 
Konstanten wurden gefunden, mdem man in die entsprechenden Gleichungen 
die Werte für € und y von Zucht a einsetzte. 


Schließlich sei noch die Frage kurz erörtert, ob Kaulquappen, 
die infolge ungünstiger Zuchtverhältnisse im Wachstum zurückgeblieben 
sind, das, was sie verloren haben, wieder einholen können, wenn man 
die Lebensbedingungen verbessert. Sempert) erklärt, daß bei Lymnaeus 
stagnalis die einmal versäumte Wachstumsgelegenheit sich nachher 
nicht mehr wiederfinde. 

Es konnte in Zuchtserie A beobachtet werden, daß die ursprünglich 
wegen Übervölkerung der Aquarien im Wachstum zurückgebliebenen 
Larven sehr bald, nachdem ihnen mehr Raum zur Verfügung gestellt 
wurde, nachholten, was sie versäumt hatten, und nicht viel später 
metamorphosierten, als die paar Larven, die von Anfang an günstigen 
Lebensraum hatten. Ob allerdings bei Tieren, die dauernd unter un- 
günstigen Raumverhältnissen stehen, die definitive Größe nach der 
Metamorphose nicht doch geringer ist, das zu beobachten, bestand keine 
Gelegenheit. Chambers erhielt Differenzen bis 2mm in der Länge 
beim fertigen Frosch, wenn er die Quappen in 3mal so großer Zahl 
in gleichgroßen Gefäßen aufzog. Jedenfalls ist es bei den Kaulquappen 
nicht so, wie es Semper für die Schnecke beschreibt, was daher rühren 
mag, daß die embryonale Wachstumsenergie bei Froschlarven eine 
andere ist als bei der fertigen Schnecke. Übrigens ist die Frage, ob infolge 
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ungünstiger Lebensverhältnisse während des Wachstums die Größe 
der Individuen endgültig beeinflußt werden kann, beim Warmblüter 
mehrfach Gegenstand experimenteller Untersuchungen gewesen. Die 
Ansichten sind widersprechend [Aron!), Osborne und Mendel?)]. 

Auf alle Fälle ist es sicher, daß Frösche, die unter den günstigsten 
Verhältnissen in der Gefangenschaft gezüchtet werden, im Durchschnitt 
nie die Größe erreichen, wie sie im Freien vorkommt. Zum Teil mag das 
selektionistische Prinzip der Natur daran schuld sein, das die schwachen 
Tiere, welche in der Gefangenschaft noch künstlich gehalten werden, 
draußen ausmerzt; dann mag auch die Nahrung im Freien reichhaltiger 
sein. Ein mindestens gleichwertiger Umstand scheint uns der große 
Lebensraum zu sein, in dem die Tiere in der Natur sich verteilen können, 

und die Möglichkeit, sich in Schlupfwinkeln zu verstecken, wodurch 
die gegenseitige Störungschance vermindert wird, und damit kommen 
wir zu einem kurzen allgemeinen Ausblick auf die Bedeutung des Lebens- 
raumes in der Natur. 

Schon Semper?) weiß über mannisfaltige Analogien zu berichten, 
welche seine Beobachtungen über die Beziehung des Lebensraumes 
‘zum Wachstum der Schnecke in der Natur haben. Er erwähnt, daß 
Tiere, die auf dem Kontinent leben, im allgemeinen größer sind als 
Inseltiere, daß Seeleute kleiner sein sollen als der Durchschnitt ihrer 
Rasse, weil sie gezwungen sind, dauernd auf engem Raume zusammen 
zu leben. Schmeil®) hat in seiner Monographie der Kopepoden die 
Größe der Individuen bei Diaptomusarten proportional der Größe der 
Wohngewässer gefunden. Es scheint eine Regel in der Natur zu sein, 
daß eine Beziehung besteht zwischen der Größe der Individuen und 
ihrem Lebensraum bzw. der Bevölkerungsdichte. Für diese Beziehung 
kann man ungezwungen überall eine Erklärung finden, wenn man das 
Prinzip des wachstumshemmenden Einflusses durch Störung zugrunde 
lest. Auf eine interessante Untersuchung sei zum Schluß noch hin- 
gewiesen. Pfaundler°) hat in einer tiefschürfenden Arbeit Körper- 
maßstudien an Kindern getrieben. Er und seine Schüler haben unter 
anderem gefunden, daß die Kinder der wohlhabenden Kreise im Durch- 
schnitt größer sind als die der Armen. Ferner, daß die Variationsbreite 
um so größer wird, je höher der soziale Stand der Kinder bzw. der 
Kindeseltern ist. Er hat ferner beobachtet, daß die Variationsbreite 
mit zunehmendem Alter wächst. Eine befriedigende Erklärung für 


!) H. Aron, Biochemie des Wachstums. In Handbuch der Biochemie von 
E. Oppenheimer. Erg.-Bd. 
?) Journ. of Biolog. Chem. 18. 1914. 
Ge Semper, Die natürlichen Existenzbedingungen der Tiere. Tapete 1880. 
4) Zitiert in Hesse - Doflein, Tierbau und Tierleben 2, 819. 1914. 
5) Zeitschr. f. Kinderheilk. 1916. 
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diese Befunde gibt er eigentlich nicht. Er begnügt sich, nachdem er 
alle anderen möglichen Ursachen, wie differente Ernährung, Rachitis 
usw. als nicht maßgeblich abgelehnt hat, damit, festzustellen, daß die 
„Proteroplasie‘“‘ bei den Kindern der Reichen in Wirklichkeit eine 
„Hysteroplasie‘ ist; das heißt, für das Plus, das sie in ihrer Entwicklung 
den Kindern der Armen voraus haben, besitzen sie das Minus einer 
größeren Muskelschlaffheit und einer geringeren Körperbreite. Damit 
ist aber noch nicht versucht worden, eine Ursache für diese Differenzen 
anzugeben. Indem man sich die Tatsache vor Augen hält, daß die 
Kinderzahl in den Kreisen der ‚Armen‘ eine erheblich größere, der 
Wohnraum andererseits, der ihnen zur Verfügung steht, gewöhnlich 
geringer ist als bei den ‚Reichen‘, ist die Überleitung zu der Erklärung 
gegeben, die wir für den wachsenden Frosch abgeleitet haben. Die 
Diskrepanz zwischen Lebensraum und Zahl der wachsenden Individuen, 
die eine vermehrte Störung derselben zufolge hat, bewirkt dort wie 
hier ein Zurückbleiben im Wachstum. Es wird damit natürlich kein 
Urteil über die Dignität der in der Größe zurückgebliebenen Individuen 
ausgesprochen, weder bei den Kindern noch bei den Kaulquappen. 
Es ist sehr wahrscheinlich, daß Pfaundler in der Beurteilung der 
Qualität der Kinder recht hat, und wir haben keinen Anhaltspunkt 
dafür, daß die durch Übervölkerung gehemmten Kaulquappen des- 
wegen minderwertis sind. Die Analogie unserer Untersuchungen zu 
denen Pfaundlers ist noch deswegen interessant, weil seine Beobach- 
tungen über die Variationsbreite gut mit unseren übereinstimmen. 
Es erscheint nicht unnötig, kurz die praktischen Ergebnisse dieser 
Arbeit zusammenzufassen. Die Beziehung der Anzahl von Froschlarven 
zur Größe des Zuchtgefäßes ist von erheblicher Bedeutung für ihr 
Wachstum. Die größten Differenzen kann man dann erhalten, wenn 
man mit wenig Larven in relativ großen Aquarien arbeitet. Es wurde 
eine mathematische Funktion von Durchschnittsgewicht und Anzahl 
der Larven in gleich großem Gefäß aufgestellt. Gerade in letzter Zeit 
ist die Kaulquappe in biologischer Hinsicht in den ‚Vordergrund des 
Interesses getreten, nachdem durch die Arbeiten von Gudernatsch, 
Romeis, Abderhalden gezeigt wurde, daß durch Fütterung mit 
verschiedenen endokrinen Drüsen und ihren Abbauprodukten prä- 
gnante Veränderungen im regulären Ablauf der Entwicklung und des 
Wachstums erzielt werden können. Von vielen anderen Autoren ist 
in dieser Richtung weitergearbeitet worden. Unsere Untersuchung 
dürfte erweisen, daß bei allen derartigen Beobachtungen der Einfluß 
des Lebensraumes besonders beachtet werden. sollte. Vielleicht wird 
mancher Widerspruch in den Ergebnissen dann eine befriedigende 
Aufklärung finden. Fr 
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Von 


Prof. M. Pfaundler, München. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 18. Februar 1921.) 


Wie bekannt ist die Annahme verbreitet, daß der Energieumsatz (E) 
verschiedener Tiere in der Zeiteinheit unter sonst gleichen Bedingungen 
der Körperoberfläche proportional sei. Diese Lehre geht auf Karl 
Bergmann zurück, der im Jahre 1847 ausführte: Durch jede Körper- 
oberflächeneinheit bei Mensch und Tier gehe physikalisch notwendig 
in der Zeiteinheit eine bestimmte Wärmemenge verloren. Die Konstanz 
der Körpertemperatur bei Homoiothermen fordere andauernd ent- 
sprechende Nachschaffung von Wärme, es bestimme also ceteris 
paribus die Körperoberfläche den wärmeerzeugenden Stoff- 
wechsel. 

Teils in gleichem, teils in ähnlichem Sinne bewegten sich — nunmehr 
gestützt auf die grundlegenden Versuche von Regnault und Reiset 
(1849) — die Ausführungen mehrerer Nachfolger, so jener von 
Rameaux!) 1857, Immermann 1865, Liebermeister 1875, Richet 


1) Was die Arbeit von Rameaux betrifft, die sich auf die Forschungen von 
Lavoisier, Despretz und Dulong und Gavarret stützt, ist hier einiges an- 
zuführen, weil sich darüber in der Literatur Irrtümer eingeschlichen haben. 
Einmal sei bemerkt, daß man die Arbeit in den ‚„‚Memoires de l’Academie Royale 
de Belgique‘, wie es im Zitat heißt, vergeblich sucht, und zwar sowohl in deren 
Classe des lettres etc. als auch in der Classe des sciences, sowohl in der Quart- 
wie in der Oktavausgabe; vielmehr ist sie abgedruckt in den davon unabhängig 
ausgegebenen „‚Memoires couronnes et Memoires des savents etrangers publ. par 
PAcademie Royale de Belgique“, Bd. 29, Brüssel 1858. Der Titel heißt: ‚Des 
lois suivant lesquelles les dimensions du corps, dans certaines classes d’animaux 
determinent la capacite et les mouvements fonctionelles des poumons et du coeur“. 
Präsentiert im Mai 1857. Ferner ist festzuhalten, daß Rameaux nach seiner An- 
gabe im Verein mit Sarrus der genannten Akademie bereits im Jahre 1838 einige 
Betrachtungen über dieses Thema vorgelegt hat. Diese Betrachtungen sind un- 
gedruckt geblieben und es geht aus der 20 Jahre später erschienenen Publikation 
von Rameaux nicht hervor, welche Thesen oder Gedankengänge aus letzterer 
etwa schon früher gefaßt worden sind. Bei solcher Sachlage kann Rameaux 
keinesfalls eine Priorität gegenüber Karl Bergmann eingeräumt werden, dessen 
1847 erschienenes Buch ihm übrigens ganz unbekannt geblieben zu sein scheint 
Endlich ist zu konstatieren, daß bei Ramea ux — entgegen späteren Angaben — 


Pflügers Archiv f. d. ges. Physiol. Bd, 188. 18 
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1885 und insbesondere von Rubner seit 1883, welch letzterer die Lehre 
nach verschiedenen Richtungen erweiterte und zu ihrer Stütze ein erheb- 
liches Zahlenmaterial beibrachte. 

Seither wurden aber nicht allein diese Zahlen von verschiedenen 
Seiten angefochten, sondern es wurden auch die theoretischen Grund- 
lagen der Bergmannschen und der ursprünglichen Rubnerschen Lehre 
als unhaltbar erkannt, es wurde auch gezeigt, daß eine Proportionalität 
zwischen Energieumsatz und Hautoberfläche — soferne oder insoweit 
sie wirklich bestünde — nicht die Abhängiskeit des Energieumsatzes 
von dieser Hautoberfläche (die überdies objektiv gar nicht begrenzbar 
und meßbar ist, Verf. 1916) beweist, sondern bestenfalls die Propor- 
tionalität zwischen Energieumsatz und einer beliebigen ideellen 
Körperfläche. 

Welche solche Flächen außer der Haut- oder äußeren Körperober- 
fläche noch in Betracht kommen, wurde verschiedentlich erwogen. 
Nach Weismann sollen Leuckart und Herbert Spencer schon vor 


von einer Proportionalität zwischen dem Energieumsatz und dem Werte P? 
nirgends die Rede ist, daß er sich überhaupt weder direkt auf besagten Umsatz, 
noch auf die Körpermasse bezieht, sondern auf die eingeatmete Luft und ihr Sauer- 
stoffvolumen einerseits, auf die Körperflächen oder zweiten Potenzen von 
linearen Dimensionen andererseits. Die Grundlagen des Autors sind folgende 
physikalische, geometrische bzw. physiologische Gesetze: 1. Ähnliche Körper 
gleichen Materials verlieren in der Zeiteinheit Wärmemengen, die ihren Ober- 
flächen proportional sind. 2. Die Volumina ähnlicher Körper sind proportional 
den dritten Potenzen, die Flächen den zweiten Potenzen ihrer homologen linearen 
Dimensionen. 3. Die von den Tieren erzeugte Wärme rührt von Verbrennungen 
her, bewirkt durch die von den respiratorischen Oberflächen aufgenommenen Sauer- 
stoffmengen. Geometrisch ähnliche Tiere gleicher Art, so schließt Rameaux, 
verbrauchen Sauerstoffmengen und atmen in der Zeiteinheit Luftvolumina ein, 
die den Quadraten ihrer homologen Strecken proportional sind. Weitere, und, 
wie er selbst zugibt, hypothetische Voraussetzungen lassen ihn zu folgender Haupt- 
these gelangen: Für Wirbeltiere mit Lungenatmung und konstanter Körpertempe- 
ratur (Säugetiere und Vögel) bestimmen die Dimensionen des Tieres die Kapazität 
seiner Respirationsorgane und die Zahl der Inspirationen, ferner die Kapazität des 
Herzens und die Zahl der Herzschläge dergestalt, daß, wenn diese Größen von einem 
Individuum mit gegebenen Dimensionen bekannt sind, ihr Wert für ein anderes 
Individuum derselben Art durch Rechnung ermittelt werden kann, soferne man 
nur dessen homologe Dimensionen kennt; und zwar ist: 


ET 2 Z 
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wobei n bzw. n’ die Anzahl der Atemzüge oder Pulsschläge in der Zeiteinheit, 
d bzw. d’ eine der Körperstrecken, v bzw. v’ die Kapazität der Lunge oder des 
Herzens bedeuten. Daraus kann man unter der Voraussetzung, daß Herz- und 
Lungenkapazität der Gesamtkörpermasse proportional seien, ableiten P = Konst. 
x d?, was von dem sonst angenommenen P = Konst. x d® abweichen und nicht 
zum Satze HE =Konst. x P3 führen würde, den man dem Autor irrtümlich 
zuschreibt. 
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ca. 60 Jahren an die sogenannten ernährenden Flächen gedacht haben; 
von Hösslin führte dies näher aus und Mühlmann kam darauf 
wieder zurück; Liebermeister und manche andere dachten auch an 
verschiedene andere innere Körperoberflächen, z. B. an die Respirations- 
fläche. 

Meissner 1857 zeigte, auf Karl von Vierordt gestützt, daß die 
vermeinte Proportionalität auch ganz andere Gründe haben bzw. andere 
Erklärung finden könnte, die sich nicht auf irgendwelche Oberflächen- 
leistungen, sondern auf Kreislaufverhältnisse, bezieht. In seiner 1888 
erschienenen Schrift behandelte dann H. v. Hösslin das Problem mit 
einer weder vorher noch nachher erreichten Umsieht und Gründlichkeit. 
Das Ergebnis war der von Rubner unterdessen zum Gesetz erhobenen 
Lehre nicht günstig. 

Jüngst versuchte ich den Stand der Frage dahin zu präzisieren, 
daß der Energieumsatz höchstwahrscheinlich mit der Hautoberfläche 
als solcher nichts zu tun habe, daß er aber vielleicht eine Körper- 
flächenfunktionallgemein sei, wobei die Frage offen bleiben müsse, 
ob es sich um die oder jene, ob es sich überhaupt um eine bestimmte 
Fläche im Körper handelt. In diesem Sinne spricht man vielleicht 
zweckmäßig nicht von einem energetischen Oberflächengesetz, sondern 
von einer energetischen Fächenregel. 

Jeder Körper weist eindimensionale, zweidimensionale und drei- 
dimensionale Größen auf, mit anderen Worten Strecken (Längen, 
Breiten und Höhen), Flächen und Volumina, für welch letztere man 
im allgemeinen bei tierischen Körpern ohne große Fehler zu machen 
auch die entsprechenden Massen oder Gewichte setzen kann. Einem 
stereometrischen Gesetze zufolge ist bei ähnlichen Körpern jede 
Fläche (F) proportional der zweiten Potenz jeder Strecke (L), ferner 
proportional der ?/,-Potenz jeder Massendimension, beispielsweise 
des Körpergewichtes (P), endlich proportional jedem Quotienten 
zwischen einer Masse und einer Strecke (also beispielsweise auch 
dem sog. Zentimetergewichte). Arithmetisch ausgedrückt gilt also 
folgendes: 

F=412=}-Pl=},-PL-! De 
Die energetische Flächenregel wird man hiernach so fassen können: 
E=-9 F=q,2=-9P'=9,- PL! **). 


Dies gilt wie gesagt für „ähnliche Körper“, d. h. (bei Tieren) für 
gleichbleibende Statur. Bei veränderlicher Statur (nach Art oder nach 


*) fi» fo; fs numerische Faktoren. f, ist, wenn F die äußere Körperoberfläche 
von Tieren bedeutet, der sog. Meeh-Vierordtsche Koeffizient. 
**) m konstanter Energieumsatz der Flächeneinheit unter bestimmten Be- 
dingungen. 9%, = Phi, Pz= Ph, Pa = Pfs- 
18* 
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Alter) müssen die besagten Proportionalitäten der geometrischen 
Größen untereinander aufhören und man möchte meinen, es wäre leicht 
zu ermitteln, ob für eine bestimmte und für welche Fläche die Propor- 
tionalität mit dem Energieumsatz erhalten bleibt; diese Fläche wäre 
gegebenenfalles mit dem Energieumsatz als in kausaler Beziehung 
stehend, oder für ihn bestimmend anzusehen. Eine Möglichkeit, die 
Frage auf diesem Wege zu entscheiden, hat sich bisher nicht ergeben, 
weil der Meeh-Vierordtsche Koeffizient ein im Verhältnis zu den Fehler- 
grenzen der Umsatzbestimmung zu wenig empfindlicher Staturindex 
ist, bzw. weil man Fälle von gröblich abweichendem Meeh-Vierordt- 
Koeffizienten (als welche ich die Handflügler vorgeschlagen habe) 
bisher zu Energieumsatzbestimmungen nicht herangezogen hat. Es 
soll der Versuch gemacht werden, hier auf anderen Wegen einen kleinen 
Schritt weiter zu kommen. 

Überblickt man die gesamte Ontogenese eines Säugers, so gelangt 
“man zum Ergebnis, daß der Übergang vom intrauterinen zum 
extrauterinen Dasein trotz der eingreifenden Umgestaltung vieler 
Lebensbedingungen an den Wachstums- und Entwicklungs- 
vorgängen so gut wie nichts ändert, was auch Friedenthal, 
Rössle u. a. jüngst mit Nachdruck betont haben. Dies läßt annehmen, 
daß die für Wachstum und Entwicklung maßgeblichen, also auch die 
energetischen Gesetze vor und nach der Geburt im wesentlichen die- 
selben sind. Dann müßte auch für den Fötus der Energieumsatz 
Körperflächen proportional sein, woraus jedenfalls zu ersehen wäre, 
daß die sich jenseits der Geburt an den ‚Ernährungsflächen‘“ abspielen- 
den Verdauungs- und Resorptionsprozesse damit nichts zu tun haben. 
Aber auch nach anderer Richtung wirft diese Erwägung Licht. Anfangs 
dachte man sich die Beziehungen zwischen der Körperoberfläche und 
dem Energieumsatz vermittelt durch die auf die Haut einwirkenden 
Kältereize, nämlich begründet in der ‚chemischen Temperatur- 
regulierung‘“. Später mußte man nicht allein solche Wirkungsweise 
auf thermische Reize überhaupt erweitern, sondern auch zugeben, 
daß ebenso gut mechanische, aktinische und chemische Reize auf die 
äußeren oder die inneren freien Oberflächen dabei im Spiele sein 
können. Für den Embryo und Fötus bleiben aber von all diesen Reizen 
fast nur gewisse chemische, nämlich vorwiegend assimilatorisch wirkende 
übrig, deren Angriffspunkt zunächst in der Oberfläche der Körper- 
zellen vermutet werden muß. Hiernach entsteht die Frage, wie sich die 
Gesamtsumme der Oberflächen der Körperzellen im Laufe des Wachs- 
tums etwa verhält, was sich natürlich nur unter Annahme gewisser ver- 
einfachender Bedingungen feststellen läßt, beispielsweise unter ‚der 
Annahme, die Zellen seien der einzige Körperbestandteil, seien gleich- 
groß, kugelförmig und von der Dichte 1 (Abb. Reihe A). Wenn ihr 
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Halbmesser jeweils r beträgt und ihre Zahl jeweils N, so ist die Summe 
ihrer Oberflächen I, = N -4rr2, das Körpergewicht aber 
4 


P=N-,, 


1?, 
woraus sich berechnet: 


>, = Pi-Nt.-f, 
oder, wenn der Energieumsatz der Gesamtzelloberfläche proportional ist: 
EB ZEHN: 

Hiernach würde der Energieumsatz also nicht einfach 
mit der Größe P? wachsen, sondern überdies mit der auf 
Eindrittelpotenz reduzierten Zahl der den Körper zu- 
sammensetzenden Zellen. Dies würde der energetischen Flächen- 
regel nur dann völlig entsprechen, wenn das Wachstum durch reine 
„Hypertrophie‘“,, d. h. Vergrößerung der einzelnen Zellen zustande 

"käme, nicht aber gleichzeitig auch durch ‚„Hyperplasie“, Zellver- 
mehrung. Man weiß, daß es Tiere gibt, bei denen dies von einer 


BOHD DOOR) 


Abb. 1. (Reihe A). Zunahme der Abb.1. (Reihe B). Ebenso unter Bil- 
Zellen an Zahl und Größe. dung einesparaplasmatischen Kernes. 


gewissen Entwicklungsstufe an durchaus der Fall ist. Ob diese Tiere 
(Vermes usw.) auf ihren Energiewechsel untersucht sind, kann ich nicht 
angeben. Daß er grundlegende Besonderheiten darbiete, ist nicht eben 
wahrscheinlich. Beim Säugetier ist reine Zellvergrößerung als wachs- 
tumsbestimmendes Koment jedenfalls auf gewisse Entwicklungsstufen 
und gewisse Gewebsgruppen beschränkt, wie beispielsweise auf die 
Ganglienzellen und großenteils auch auf die Muskelzellen im extra- 
uterinen Leben. 

Das Ergebnis legt nahe einen dem Faktor N® in obiger Gleichung 
entgegenwirkenden, einen den Energieumsatz sukzessive mindernden 
Faktor im Laufe des Wachstums zu suchen. Diesen hat schon Kasso- 
witz in der fortschreitenden Bildung von ‚reizfesten‘‘ Bestandteilen, 
sog. Metaplasma vermutet. Neuerdings spricht Friedenthal in 
gleichem Sinne vom Paraplasma, worunter er insbesonders die Summe 
von Differenzierungsprodukten, die ‚Fibrillenmaschine‘“ des Körpers 
versteht und das sich in stets zunehmendem Maße an Stelle von Proto- 
plasma setze. Letzteres allein will der Autor als lebende Substanz im 
engsten Sinne des Wortes aufgefaßt wissen und ihm allein schreibt er 
Teilungsfähigkeit zu. Auch wenn die Mehrzahl der Histologen mit der 
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gegenteiligen Ansicht recht haben sollte, darf doch wohl angenommen 
werden, daß der Stoffwechsel im reizfesten Teil der Körpermasse träger 
ist, so daß mit der fortschreitenden Paraplasmierung, dem relativen 
Rückgange des Protoplasmas, der Energieumsatz pro Körpergewichts- 
einheit abnimmt. 

Solche Gedankenrichtung scheint von der Flächenfunktionslehre 
gänzlich abzulenken. Ob aber nicht doch Beziehungen zwischen dem 
Kassowitz-Friedenthalschen Faktor und dem Bergmann-Rubnerschen 
bestehen, ist der Prüfung wert. 

Stellt man sich den Gesamtkörper (Masse P) als eine ursprünglich 
nur aus Protoplasma (Masse Pr) bestehende Kugel vor, deren Durch- 
messer im Laufe des Wachstums allmählich zunimmt, während von 
ihrem Zentrum aus ein gleichfalls wachsender kugliger Kern von Para- 
plasma (Pa) entsteht (siehe Abb., Reihe B), um den sich eine Kugel- 
schale aus Protoplasma von der Wenndlahüilke d lest, so errechnet we 
einfach folgende Beziehung : 

Pr=df, P? — df,P'+.d3],, 
mit anderen Worten: die jeweilige lebende Masse im engern 
Sinne des Wortes stehtin einer (freilich nicht reinen) proportio- 
nalen Beziehung zur Zweidrittelpotenz des Körpergewich- 
tes, soferne der Wert d konstant bleibt. 

Die Vorstellung eines massiven paraplasmatischen Kernes im Ge- 
samtkörper entfernt sich aber allzusehr von den tatsächlichen Verhält- 
nissen. Weit eher annehmbar erscheint die Vorstellung, daß solches 
Geschehen, wie hinsichtlich des Gesamtkörpers angenommen, in jedem 
Elementarteil, in jeder einzelnen Zelle ablaufe. Auf dieser Basis gelangt 
man zum Ergebnis: 

Pr=df\-N:-P} — d?2j,-N!-P}+df,-N:. 

Ähnliche Formeln ergeben sich auch bei gewissen anderen Annahmen 
über die Topographie des Paraplasmas- oder Fibrillensystemes in und 
um die Zellen. 

Obige Formel läßt sich unter der un daß N®.d konstant 
sei, reduzieren auf: 


Pr=K-f,-P®— K?’f,-P!+ K?°.f, (K, numerische Konstante). 


d. h. eine (unreine) Proportion zwischen der Protoplasma- 
masse und dem Werte P’ bleibt dann bestehen, wenn jederzeit 
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IN> -— oder mit anderen Worten: wenn die Zahl der Körper- 


zellen (reduziert auf !/, Potenz) beim Wachstumin gleichem 
Maße steigt, wie die Stärke der Protoplasmaschicht der ein- 
zelnen Zellen abnimmt. Vermeinte Reziprozität biologisch zu be- 
gründen erscheint nicht aussichtslos. 
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Immerhin wird man finden, daß die Reduktion der energetischen 
Flächenregel auf die Paraplasmierung so keineswegs zwanglos gelingt 
— zumal wenn man berücksichtigt, daß sicher auch das Para plasma 
an den Stoffwechselvorgängen teilnimmt, daß es in hundertfältig ver- 
schiedener Form und in ungleicher Menge und Beschaffenheit in und 
zwischen die Zellen ausgeschieden wird und daß viele andere Momente 
einen ziffernmäßigen Überblick über diese Verhältnisse behindern. 
Gleichwohl wird man sich nicht ohne weiteres entschließen, die nach 
Rubners Originalzahlen im ganzen leidlich erscheinende Deckung 
der P!- mit der Umsatzkurve des Wachsenden auf bloße Zufälligkeiten 
zurückzuführen. Vielleicht darf an folgendes erinnert werden. 

Nach Bütschli besteht das Protoplasma im wesentlichen aus einer 
schaum- oder wabenartig strukturierten Grundmasse (mit gewissen 
geformten und ungeformten Einschlüssen, welch letztere aber nicht 
die eigentlichen Träger der Lebensvorgänge sind). Hiernach wäre 
dielebende Substanz also in keiner Form ein Massensystem, sondern 
stets ein Flächensystem. Ein solches Flächensystem müßte eine 
Gesamtoberfläche von f- P? haben. Dann wäre die energetische Flä- 
chenregel allerdings recht durchsichtig — aber doch nur mit der Be- 
schränkung, daß die einzelnen Teile der Gesamtkörpermasse in gleichem 
oder doch wenigstens in proportional bleibendem Maße während der 
ganzen Entwicklungszeit an den Stoffwechselvorgängen teilnehmen. 
Dies ist sehr unwahrscheinlich. Die minder aktiven Teile vermehren 
sich fortwährend, nicht allein absolut, sondern auch relativ. Ein Aus- 
druck dessen ist vielleicht das Absinken der Umsatzkurve unter die 
P:-Kurve im Alter, wie sie nach einer Reihe von Beobachtern sicher 
statthat. Da die Paraplasmabildung aber offenbar schon im Beginn 
der Entwicklung einsetzt, bleibt hier eine Unklarheit bestehen, die erst 
auf Grund weiteren, und zwar zuverlässigen und wirklich vergleichbaren 
Materiales über den Energieumsatz verschieden großer und verschieden 
alter Tiere zu beseitigen möglich sein wird. 

Zusammenfassung. Das Absinken des Energieumsatzes pro Massen- 
einheit im Laufe der Entwicklung hat man hauptsächlich auf zweierlei 
Weise zu erklären versucht: einerseits durch die Annahme, es handle 
sich beim Energieumsatz nicht um eine Massen-, sondern um eine 
Flächenfunktion, anderseits durch die Annahme, es werde die lebende 
tätige Masse im engeren Sinne des Wortes, das Protoplasma, in fort- 
schreitendem Maße durch eine im Stoffwechsel minder aktive Masse, 
das Paraplasma, ersetzt. 

Zur Flächenfunktionslehre wird im Vorstehenden ausgeführt, daß 
unter gewissen Voraussetzungen das Bestimmende weder die äußere 
Haut- noch die eine oder andere innere Schleimhautoberfläche sein 
könne, sondern eher die gesamte Assimilationsfläche, das ist die Summe 
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der Oberflächen aller am Stoffwechsel teilnehmenden Elemente und 
zwar nach Maßgabe dieser Teilnahme — weiter, daß die Struktur des 
Protoplasmas in diesem, mithin im Organismus überhaupt ein Flächen- 
system erblicken läßt. 

Zur Paraplasmalehre wird gezeigt, daß — wieder unter gewissen 
und zwar biologisch begründbaren Voraussetzungen — die fortschrei- 
tende Paraplasmierung den Umsatz der Gewichtseinheit in solchem 
Grade reduzieren muß, daß er als eine (allerdings unreine) Körper- 
flächenfunktion erscheinen kann. | 
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Über eine Methode zur genauen Bestimmung des gesamten 
Koronarkreislaufs. 


Von 
J. G. Dusser de Barenne. 


(Aus dem Pharmakologischen Institut der Reichsuniversität Utrecht.) 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingangen am 5, Februar 1921.) 


Einleitung. 


In einer vorigen Mitteilung!) ist ein isolierter Herz-Lungenkreislauf 
mit leerschlagendem rechten Herzen beschrieben worden. In der zitierten 
Arbeit wurde nebenbei schon erwähnt, daß dieser Kreislauf sich vor- 
züglich eignet zur exakten Bestimmung des gesamten Koronarkreis- 
laufs. Über die betreffenden Versuche wird in der vorliegenden Mit- 
teilung berichtet werden. 

Eine Bestimmung der Größe des Koronarkreislaufs ist schon öfters 
versucht worden. In erster Linie am nach Langendorff durchström- 
ten Herzen. Gegen die hierbei gewonnenen Zahlen läßt sich natürlich 
einwenden, daß dieselben nicht ohne weiteres als für den normalen 
Kreislauf gültig betrachtet werden dürfen, weil das nach Langendorff 
gespeiste Herz leer schlägt. Außerdem ist unter diesen Umständen 
ein Vergleich zwischen dem Zeitvolum des Ventrikels und des Koronar- 
kreislaufs ausgeschlossen. 

Es ist daher mehrfach versucht worden, die Größe des Koronar- 
kreislaufs am gefüllt schlagenden, evtl. im normalen Kreislauf sich 
befindenden Herzen zu bestimmen. 

Als die beste diesbezügliche Methode mußte bis jetzt wohl die 
von Morawitz und Zahn?) angegebene betrachtet werden. Die- 
selbe besteht einfach darin, daß eine Kanüle in den Sinus coronarius 
des Herzens eingebunden und die hier austretende Blutmenge gemessen 


wird, woraus sich dann das Zeitvolum des Koronarkreislaufs berechnen 
läßt. 


1) J. G. Dusser de Barenne, Über den Einfluß der Blähung der einen 
Herzkammer auf die Tätigkeit der anderen. Arch. f. d. ges. Physiol. 19%, 217. 
1919. 

2) P. Morawitz und A. Zahn, Untersuchungen über den Koronarkreislauf. 
Dtsch. Archiv f. klin. Med. 116, 364. 1914. Auch Zentralbl. f. Physiol. 26, Nr. 11. 
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Während Morawitz und Zahn anfänglich meinten, daß sie mit 
ihrer Methode den ganzen Koronarkreislauf bestimmten, haben die 
späteren Untersuchungen von Lovatt Evans und Starling!) ergeben, 
daß man auf diese Weise nur einen Bruchteil des Koronarblutes zur 
Messung bekommt, weil eine nicht unbeträchtliche Menge desselben 
nicht durch den Sinus coronarius in den rechten Vorhof einströmt, 
sondern durch mehrere kleine Venen direkt in diesen Herzabschnitt 
gelangt. Die von Evans und Starling benutzte Methode ist folgende: 
An einem großen Hunde, den sie als „feeder‘ bezeichnen, wird ein Herz- 
Lungenkreislauf nach Starling hergestellt; vom arteriellen Schlauch 
geht eine Verbindung zu einer Kanüle, die in die Aorta eines kleineren 
Hundes, für dessen Herz die Bestimmungen ausgeführt werden sollen, 
eingebunden ist. Dieses zweite Herz wird als ‚subject heart‘ bezeichnet. 
An diesem Herzen werden außerdem in die A. pulmonalis und den Sinus 
coronarius Kanülen eingebunden und alle übrigen Blutgefäße des rechten 
Herzens abgebunden. Das Koronarsystem des zweiten Herzens wird 
somit vom Spender aus mit körperwarmem Blut durchströmt. ' Dabei 
wird das Blut aus dem Sinus coronarius und das aus dem rechten Vor- 
hof, welches aus den Koronarvenen stammt und durch die A. pulmo- 
nalis abfließt, getrennt abgeleitet und gemessen. Eigentlich handelt 
es sich also um ein Langendorffpräparat, bei dem das Blut aus dem 
Sinus coronarius und den kleineren Koronarvenen getrennt aufgefangen 
und gemessen wird. Es zeigte sich in diesen Versuchen nun, daß im 
großen und ganzen ?/, des gesamten Koronarkreislaufs durch die A. pul- 
monalis abfließt und nur 3/, durch den Sinus coronarius. Evans und 
Starling machen aber darauf aufmerksam, daß dieses Verhältnis 
nicht unbedeutenden Schwankungen unterworfen ist: ,„... we would 
not lay to much stress on the latter figure, but would merely indicate, 
that it is of this order and subject to considerable variations 
according to the amount of venosity of the blood, with which it is 
supplied, and to a considerable extent according also to the temperature 
ofthe blood‘2) Markwalder und Starling?) erhielten in einem 
späteren Versuche Schwankungsbreiten dieses Verhältnisses zwischen 
0,51 bis 0,67. 

So wertvoll diese Versuche auch sind (denn sie zeigen überzeugend, 
daß die Methode von Morawitz und Zahn nur einen Bruchteil des 


1) C. Lovatt Evans und E. H. Starling, The part played by the lungs in 
the oxidation processes of the body. Journ. of physiol. 46, 413. 1913. — J. Mark- 
walder und E. H. Starling, On the constancy of the systolic output under 
varying conditions. Journ. of physiol. 48, 348. 1914. 

?2) Lovatt Evans und Starling, 1. c., S. 422. 

®) J. Markwalder und E.H.Starling, A note on some factors: which 
determine the blood-flow through the coronary circulation. Journ. of physiol. 
41, 275. 1913. 
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Koronarblutes ergibt), so haben wir auch hier als Übelstände 1., daß 
der linke Ventrikel leer schlägt und 2., daß die Methode nicht gestattet, 
an einem und demselben Herzen zu gleicher Zeit die Zeitvolumina des 
gesamten Koronarkreislaufs und der linken Herzkammer exakt zu be- 
stimmen. 

Die in meiner oben angeführten Mitteilung beschriebene Methode ge- 
stattet diese für Kreislauf- und Herzdynamik wichtige gleichzeitige 
Bestimmung. 

Methodik. 

Kürze halber sei für die ausführliche Beschreibung des Präparates, das wir 
als Herz-Lungenkreislauf mit leerschlagendem rechten Herzen bezeichnen wollen, 
auf die erwähnte Mitteilung!) verwiesen. Untenstehende Abbildungen geben ohne 
weiteres die Kreislaufsverhältnisse am Starlingpräparat und am hier beschriebenen 
Präparat deutlich wieder. Das periphere Zeitvolumen wurde durch die Condonsche 
Stromuhr, das Koronarzeitvolumen durch elektromagnetische Registrierung der 


Ausströmungsdauer von je 50 ccm Koronarblut während der einzelnen Versuchs- 
abschnitte verzeichnet. 


Lungenkapillarer AR 


De Te 


Abb. 1. Schema des Starlingschen Herz-Lungen- Abb. 2. Schema des Herz-Lungenkreislaufs mit 
kreislaufs. leerschlagendem rechten Herzen. 


1) Dusser de Barenne, |. c. 
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Versuchsergebnisse. 


Es seien zunächst einige Protokolle angeführt. 

Hund (9) 6,25 kg. Gewicht des Herzens 75 g. Temperatur des Blutes 30,5° C. 
Hämostatischer Druck in der A. Pulmonalis konstant auf 445 mm Blut, d. i. also 
etwa 34mm Hg gehalten. Der arterielle Blutdruck wurde in den verschiedenen 
Versuchsabschnitten durch Änderung des künstlichen Widerstandes geändert. 


\ Peripheres Minu- | Minutenvolum des | Totales Minuten- : : 
N n lutz an des gesamten Koronar- | volum des linken ee ne 
linken Ventrikels in kreislaufs in Ventrikels in 
Koronarkreislauf 
mm Hg ccm ccm cem 
Periode A. 
89 303,4 28,6 332,0 10,61 
107 303,2 56,2 359,4 5,39 
147 306,2 61,0 367,2 5,02 
166 290,4 70,3 360,7 4,13 
189 272,8 90,5 363,3 3,01 
209 241,7 123,4 365,1 1,96 
245 149,3 145,4 294,7 1,03 
Periode B. 
69 340,6 27,3 367,9 12,47 
83 331,0 34,9 363,9 9,48 
128,3 298,5 102,5 401,0 2,91 


Abb. 3 gibt von Periode A dieses Versuches eine graphische Dar- 
stellung. 
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ATTTI FIG 
Abb. 3. = Gesamt-Minutenvolum der linken Kammer. —— — = Periph. Minutenvolum 
der linken Kammer. +--.-- = Gesamt-Minutenvolum des Konorarkreislaufs. 


Es handelt sich hier um ein sehr leistungsfähiges, gut funktionieren- 
des Herz, denn wie aus den Arbeiten von Starling, Schram, Socin und 
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Hermann Straub bekannt ist, kann als Kriterium für die Leistungs- 
fähigkeit der linken Kammer eines Herzens der arterielle Druck angesehen 
werden, gegen welchen die linke Kammer ihr Minutenvolum noch kon- 
stant erhalten kann. In diesem Versuche sehen wir, daß bis zu einem 
Drucke von 147 mm Hg das Minutenvolum des linken Ventrikels noch 
etwas größer geworden ist als bei niedrigerem Drucke; dann erst fängt 
das periphere Zeitvolum an allmählich abzunehmen, während das 
totale Zeitvolum noch konstant bleibt. Der Koronarkreislauf nimmt 
bei diesen Druckwerten ganz oder fast ganz auf Kosten des peripheren 
Blutkreislaufs zu. Bis zu einem Blutdrucke von 210 mm Hg bleibt 
das totale Zeitvolum des linken Ventrikels dasselbe, um dann, bei noch 
weiterem Steigen des künstlichen arteriellen Blutdruckes ziemlich schnell 
abzunehmen. Auch in diesem Stadium der Herztätigkeit steigt der Koro- 
narkreislauf noch immer an, woraus also eine entsprechende steilere Ab- 
nahme des peripheren Zeitvolumens der linken Kammer resultiert. 
Bei einem Blutdruck von 245 mm Hg hat das Zeitvolum des Koronar- 
kreislaufs fast dieselbe Größe erreicht wie die des peripheren Kreislaufs. 

Ein anderes Protokoll lautet: 

Hund (2) von 3,5kg. Gewicht des Herzens am Ende des Versuches 36 8. 


Bluttemperatur 38,5°C. Pulmonalisdruck konstant auf 530 mm Blut, d. i. etwa 
41 mm Hg. 


I 
R Peripheres Minu- | Minutenvolum des | Totales Minuten- S an 
Arterieller Blut- tenvolum der gesamten Koronar- | volum des linken en Be 
druck in linken Kammer in kreislaufs in Herzens in 2 
Koronarkreislauf 
mm Hg ccm ccm ccm 
sl 194,9 21,8 216,7 8,94 
110 191,0 28,0 219,0 6,82 
141 176,5 43,0 219,5 4,10 
163 155,5 53,1 208,5 2,93 
184 1232 67,0 190,2 1,84 
201 107,3 84,2 191,5 1,27 
227 67,8 99,2 167,0 0,68 


Abb. 4 gibt von die- 
sem Versuch eine über- 
sichtliche graphische Dar- 
stellung. 

Das Herz dieses Ver- 
suchstieres ist offenbar 
weniger widerstandsfähig 
als das von dem erstange- 
führten Versuch, denn wir 
finden hier von Anfang an 
auf Blutdrucksteigerung 0 wo m m no 0 200 220 BHO 


mm fg 
eine, in den ersten Ab- Abb. 4. Bezeichnungen wie in Abb. 3. 


a 
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schnitten allerdings geringfügige Abnahme des peripheren Minutenvolums, 
während das gesamte Zeitvolum sich allerdings bis zul41 mm Hgkonstant 
erhielt, um dann gleichfalls allmählich abzusinken. Wie große Werte 
der Koronarkreislauf erreichen kann, geht sehr deutlich aus dem letzten 
Versuchsabschnitt hervor, wo der Koronarkreislauf das periphere Mi- 
nutenvolum der linken Herzkammer um etwa 40% übersteigt. 

Zum Schluß sei noch ein dritter Versuch angeführt, aus welchem 
ebenfalls deutlich hervorgeht, daß der Koronarkreislauf bei Steigerung 
des arteriellen Blutdruckes eine starke Zunahme erfährt. 

Hund. Körpergewicht 5,7 kg. Gewicht des Herzens am Ende des Versuches 
63g. Bluttemperatur anfangs 33°C, später, am Ende des Versuches, der von 


11h 15° bis 12h45’ dauerte, 32°C. Pulmonalisdruck 490 mm Hg, d. i. etwa 
35 mm Hg. 


eeller ee Minu- | Minutenvolum des | Totales Minuten- Peripherer Kreis- 

Blutdruck in ; envolum des R gesamten Koronar- volum des linken lauf 
linken Ventrikels in Kreislaufs in Ventrikels in 
Koronarkreislauf 
mm Hg cem cem ccm 

100 431,5 44,1 475,6 9,78 
118 365,3 51,0 416,3 7,16 
144 399,4 72,6 472,0 5,50 
148 376,9 77,0 454,9 4,89 
159 330,9 85,7 416,6 3,36 
165 203,9 91,0 294,9 2,24 


Aus den drei angeführten Tabellen ergibt sich außerdem sehr deut- 
lich, wie starke Schwankungen der Koronarkreislauf von Fall zu Fall 
absolut und prozentualiter gegenüber dem peripheren Zeitvolum des 
linken Ventrikels zeigen kann. 


Zusammenfassung. 


Am isolierten Herz-Lungenkreislauf mit leerschlagendem rechten 
Herzen läßt sich die Größe des gesamten Koronarkreislaufes und des 
Zeitvolums der linken Herzkammer an demselben Herzen gleichzeitig 
genau bestimmen. Die Größenwerte (Zeit- oder Minutenvolumina) 
des Koronarkreislaufs wechseln von Fall zu Fall und nach den vorliegen- 
den Versuchsbedingungen. Auf Steigerung des arteriellen Blutdruckes 
tritt eine Zunahme des Koronarkreislaufes, d.h. eine stärkere Durch- 
blutung des Herzmuskels ein. Diese Vergrößerung des Koronarkreis- 
laufes kann unter Umständen so bedeutend werden, daß das Zeitvolum 
des Koronarkreislaufs das des Körperkreislaufs übertrifft, während das 
Gesamtzeitvolum der linken Kammer trotz des großen arteriellen 
Widerstandes nur wenig gesunken ist. 

Diese Versuche geben den früheren Feststellungen von Langen- 
dorff, Morawitz und Zahn, und Starling, Lovatt Evans und 
Markwalder eine sichere zahlenmäßige Grundlage. 


(Aus dem physiologischen Institut der königl. Universität in Rom [Leiter: 
A Prof. Baglioni].) 


Über experimentelle beim Versuchstier infolge afferenter Reize 
erzeugte Epilepsie. 
Von 
Dr. @. Amantea, 


I. Assistent und Dozent. 


(Eingegangen am 19. Februar 1921.) 


Ich habe mich in den letzten Monaten mit der experimentell beim 
Versuchstier durch chemische streng begrenzte und lokalisierte 
Reize der Rindenzentren hervorgebrachte Epilepsie beschäftigt und 
konnte dabei einige Tatsachen feststellen, die zu veröffentlichen ich als 
nieht nutzlos betrachte. Sie dürften als Ausgangspunkt für weitere 
Forschungen dieser Richtung dienen können, um so mehr als die bis- 
herigen Forschungsmethoden unausreichend erscheinen. Bevor ich über 
die Ergebnisse meiner Experimente berichte, möchte ich einige allge- 
meine Bemerkungen vorausschicken, ohne welche die besonderen Ver- 
hältnisse, unter denen ich meine Untersuchungen anstellte, nicht leicht 
zu verstehen sind. Die Vorteile unserer Methode des Erforschens mittels 
chemischer streng begrenzter Reize wurden schon vor etlichen Jahren 
anderswo!) ausführlich dargetan. 

Im vorliegenden besonderen Falle, in dem es sich um Experimente 
im Gebiete des sensitiv motorischen Rindenfeldes handelt, 
besteht unsere Methode darin, das für die Untersuchung erwähnte 
Zentrum mittels unipolaren faradischen Stromes (stigmatischer Elek- 
trode) streng zu begrenzen und nachher die Wirkung seiner mittels 
eines mit Strychninnitrat benetzten und darübergelegten Filtrier- 
papierkreischen gesteigerten Funktion physiologisch zu deu- 
ten. Die auffallendste Erscheinung, die durch Strychninreiz eines be- 
stimmten sensorial-motorischen Rindenzentrums bedingt wird, besteht 
in klonisch-rhythmischen Zuckungen in der dem gereizten 
Zentrum entsprechenden Muskelgruppe. Die Zuckungen können nach 
einmaligem Reiz mit wechselnder Intensität und Frequenz auch 
eine Dauer von 20’ und sogar 30’ haben. 

Infolge zahlreicher Experimente am Versuchshund konnte ich fest- 
stellen, wie eine Reihe von Momenten imstande sind die Fre- 
quenzundStärke dieser eigentümlichen, zum erstenmal von Baglioni 
und Magnini?) ermittelten Klonusform zu beeinflussen. 


1) 8. Baglioni eG. Amantea, Zeitschr. f. biol. Technik u. Method. 3. 1914. 
2) S.Baglioni e M. Magnini, Arch. di Fisiol., vol. VI. 1909. 
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Unter diesen beeinflussenden Faktoren sind die afferenten Reize 
(Hautreize oder Reize der höheren Sinneswerkzeuge) an erster Stelle zu 
nennen !). Ihr Einfluß auf Frequenz und Stärke der Zuckungen ist, soweit 
ich es bisher ermitteln konnte, immer ein positiver. Im besonderen 
Falle der Schmerz- und Tastreize konnte ich ermitteln, daß jedem strych- 
ninisierten Zentrum ein Hautareal entspricht, in dem die Reize beson- 
ders stark wirken, so daß man behaupten kann, es sei den anderen 
Hautarealen gegenüber überempfindlich geworden. Es be- 
steht außerdem eine kurze Zeitperiode, die dem Erscheinen des 
Klonus vorangeht, und eine die dem Klonusanfall unmittelbar folst, 
im Bereich welcher die Reizung der überempfindlichen Hautareale 
Zuckungen in der dem strychninisierten Zentrum entsprechenden Muskel- 
gruppe auslösen. Deshalb glaube ich dem überempfindlichen 
Hautareal den Wert eines reflexogenen Areals zuschreiben 
zu können?). 

Es ist mir auch gelungen, indem ich die Strychninlösung in zweck- 
mäßiger Weise abstufte, die überempfindliche, dem Klonus vorangehende 
Zeitperiode zu verlängern, und so war ich imstande, bequemer die dem 
Gyrus sigmoideus entsprechenden überempfindlichen Hautareale richtig 
zu begrenzen. — Die sämtlichen Ergebnisse der in dieser Richtung aus- 
geführten Untersuchungen werde ich insgesamt mit anderen Forschun- 
gen, die den Zweck haben, zu ermitteln, ob eventuell Variationen im 
Gebiete der tiefen (Muskel und Sehnen) Empfindlichkeit als koordinierte 
Erscheinungen entstehen, in einer späteren Arbeit ausführlich mitteilen. 

Derzeit erlauben mir die Resultate meiner Untersuchungen mittels 
Strychninreizung der einzelnen Felder der Zentralwindung beim Hunde 
folgendes zu behaupten: 

1. Es bestehen weitgehende Beziehungen zwischen einem 
bestimmt lokalisierten Zentrum der Zentralwindung einer 
entsprechend bestimmten Muskelgruppe und einem be- 
stimmten Hautareal. 2. Infolge der Strychninisierung eines 
sensorial-motorischen Rindenfeldzentrums entsteht immer 
ein Hautareal, dasden anderen gegenüber überempfindlich 
wirdund zwar schon in einer Periode, die den klonischen 
Zuckungen vorangeht. 3. Peripherische Reize des Schmerz- 
und Tastsinnes, welche in der überempfindlichen Zone 
wirken,sind ferner imstande, schon in dieser Periode die 
ZuckungeninderentsprechendenMuskelgruppeauszulösen. 

Wenn man ferner der von Dr. Manfredo Ascoli3) experimentell 


!) G. Amantea, Zentralbl. f. Physiol. 26. 1912. — Arch. di Farmac. sper. 
e scienze aff., vol. XIV. 1912. 

2) G. Amant ea. — Atti dellaR. Accademia dei Lincei, vol. XXIV. 1915. — 
Arch. Ital. de Biol., T. LXIII, 1915. 

®) Manfredo Ascoli, Boll. della R. Accademia med. di Roma, 1920. 
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ermittelten Tatsache gedenkt, daß jedes strychninisierte Feld der 
motorisch-sensorialen Zentralwindung den Wert eines epi- 
leptogenen Zentrums im Sinne Krauses!) erhält, so wird es 
leicht sein, sich einenrichtigen Begriff der hauptsächlichen Tatsachen zu 
machen, auf denen meine Untersuchungen fußen. 

Es ist eine wohlbekannte Tatsache, daß die Reizschwelle im Bereich 
der sensorial-motorischen Hirnrinde weitgehenden individuellen Schwan- 
kungen unterliegt. 

Soweit meine Experimente zu einem Schlusse gestatten, kann ich 
behaupten, daß in 25% der Hunde die Reizschwelle tiefer liegt als in 
den anderen, in denen man die als normal geschätzten Werte findet. 
So z. B. wird bei den letztgenannten Hunden die Reizschwelle (mittels 
eines gewöhnlichen von einem Grenet-Element belebten Schlitteninduk- 
torium probiert) bei faradischen Strömen erreicht, die einem Rollen- 
abstand von 7,5—8,5 cm entsprechen, während bei den anderen (über- 
erregbaren) Hunden ein Strom genügend ist, der einem Rollenabstand 
sogar von 11—12 cm entspricht. 

Bei diesen übererregbaren Hunden ist es leichter, epileptische 
Anfälle mittels der bekannten Methoden auszulösen. Sie sind als 
Tiere anzusehen, bei denen bereits eine krankhafte Anlage vorhanden 
ist, und es sind eben sclche, sozusagen veranlagte Tiere, die mir 
erlaubten, die Experimente, die ich in dieser Arbeit mitteile, durch- 
zuführen. 

Die erste Beobachtung verdanke ich einem Zufall: Ich hatte auf ein 
mittels unipolarer Faradisierung streng begrenztes und lokalisiertes 
Zentrum des sensorial-motorischen Rindenfeldes ein in Strychninnitrat 
(1%) benetztes Filtrierpapierkreischen (r = 1 mm) darüber gelegt und 
reizte kurz nachher (i. e. in der Periode, die sich infolge meiner nach- 
folgenden Experimente als ‚überempfindlich“ dem Klonus voran- 
gehende Periode erwies), mit einer Stecknadel die Haut des Tieres, um 
die Grenzen des dem strychninisierten Zentrum entsprechenden Haut- 
areals festzustellen als unerwarteterweise heftige klonische Zuckungen 
in der dem Zentrum entsprechenden Muskelgruppe ausbrachen, die sich 
bald diffus verbreiteten und sich zu einem typischen epileptischen Anfall 
mit allen klassischen Phasen entwickelten. Ich experimentierte noch an 
demselben Tag mehrmals bei demselben Versuchstier und wiederholte 
das Experiment am nächsten Tag, indem ich die Versuchsanordnung in 
zweckmäßiger Weise änderte, um mich der reflexogenen Natur der epi- 
leptischen Anfälle zu überzeugen: ich reizte verschiedene Zentren der 
entgegengesetzten Seite und erhielt gleichartige Ergebnisse. 

Die Ergebnisse konnte ich später bei anderen Versuchshunden mit 
tiefliegender Reizschwelle bestätigen. 


!) F. Krause, La Chirurgie du Cerveau etc. Franz. Aufl. Paris. 1912, 
Pflügers Archiv f. d. ges. Physiol. Bd. 188. 19 
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Bei Hunden mit normaler Reizschwelle sind die Ergebnisse 
immer negativ ausgefallen, mit Ausnahme eines einzigen Falles, in 
dem es mir gelang, einen heftigen Anfall klonischer Zuckungen in allen 
Muskelgruppen einer vorderen Extremität hervorzurufen: der Krampf 
zog in seinem Bereiche die Muskelgruppen der entsprechenden 
Schulter, trat aber nicht in diffuser Verbreitung auf; es entwickelte sich 
keine echte epileptische Attacke, sondern der Anfall endete mit dem 
Ausklingen der Zuckungen. Beim Wiederholen des Experimentes war 
das Resultat ein negatives. Ich hatte das Rindenzentrum für die Zehen- 
strecker der entsprechenden Extremität strychninisiert. 

Dieses Ergebnis kann vielleicht als Beweis gelten, daß zwischen den 
empfindlichen und den ganz refraktären Versuchstieren auch Hunde 
existieren, bei denen sozusagen eine krankhafte Anlage in milderem 
Grade vorhanden ist. 

Die weiter unten angeführten Protokolle enthalten die wichtigsten 
bisher ermittelten Ergebnisse. — Bei meinen Experimenten habe ich 
immer nachstehende Grundsätze befolgt: 


a) ein motorisch-sensoriales Zentrum, im sog. reizbaren Rindenfeld, 
(Gyrus sigmoideus) beim Hunde, mittels unipolarem faradischen Strom, streng 
zu begrenzen, das so lokalisierte Zentrum mittels ein in 1 proz. oder ver- 
dünnterer Lösung von Strychninnitrat benetztes Filtrierpapierkreischen (r = 1 mm). 
zu strychninisieren, ferner das entsprechende überempfindliche 
Hautareal (während der Periode, die dem Erscheinen der Zuckungen vorangeht 
oder während des Erscheinens der ersten klonischen Zuckungen) mittels peri- 
pherischer Reize von verschiedener Art, Stärke und Dauer zu erregen, um den 
Anfall auf reflektorischem Wege auszulösen. 

b) Die Muskelgruppe, in der die ersten klonischen Zuckungen 
erscheinen, zu bestimmen. 

c) Die Dauer und Symptomatologie der Anfälle sorgfältig zu be- 
achten und zu beschreiben. 

d) Die Probe nach der durch ein geglühtes Glasstäbchen 
hervorgebrachte Kauterisation des vorher strychninisierten 
Zentrums zu wiederholen. 

e) Die Wirkung peripherischer Reize auf die nicht überempfind- 
lichen Hautteile zu untersuchen. 

f) Die Wirkung der peripherischen Reize auf dem dem Rinden- 
zentrum entsprechenden Hautareal vor und nach der Strychninisie- 
rung desselben zu vergleichen. 

Die Tiere wurden alle, unserer Methode der chemischen Reizung gemäß, 
schnell und ohne Narkose operiert. 

Bei den Experimenten wurden jene Zentren bevorzugt, deren reflexogene 
Hautzonen schon von vornherein festgestellt waren, und zwar das Zentrum 
für die Zehenstrecker der vorderen Extremität der entgegengesetzten Körper- 
hälfte (reflexogene Zone im Hautbereich der Fingerkuppen und am Rücken 
derselben Extremität); und das Zentrum für den M. orbicularis oculi der ent- 
gegengesetzten Körperhälfte (reflexogene Zone im Bereich der Haut der 
Augenlider und des unmittelbar darübergelegten Hautareals). 
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Versuchsprotokolle. 


Experiment I. 13. I. 1920 3% 30’ nachm. Erwachsene Hündin, 10,3 kg schwer, 
gute allgemeine Zustände. 

Die linke sensorial-motorische Zone wird mit leichter Blutung bloßgelegt. 
Das Zentrum der Fingerstrecker der vorderen rechten Extremität wird mittels 
unipolaren faradischen Stromes begrenzt. 

4h 35’: BReizschwelle des eben erwähnten Zentrums = 10,1lcem R. A. des 

 Dubois-Reymondschen Schlitteninduktoriums. 

5h 5°: Auf das Zentrum wird ein mit Strychninnitrat benetztes Filtrierpapier- 
kreischen aufgelegt. 

5h 10°: Die Strychninanwendung wird wiederholt. 

5h 12°: Der Hautbereich der Fingerkuppen und der Rückenteil des distalen 
Teiles der Extremität wird zur Untersuchung des Schmerzsinnes mittels einer 
Nadel gereizt. Nach einigen Sekunden entwickeln sich klonische Zuckungen 
der Fingerstrecker, der Krampfanfall zieht bald in seinem Bereich alle Muskel- 
gruppen der vorderen Extremität, verbreitet sich diffus zu einem typischen 
epileptischen Anfall, der im ganzen genommen 2’ lang dauert. 

5h20’: Die Strychninanwendung wird. wiederholt. 

5h 22°: Kurze und wiederholte faradische Reize der Haut der Fingerkuppen 
der Extremität, die unterbrochen werden, als abermals klonische Zuckungen der 
Fingerstrecker einsetzen, die sich immer stärker und frequenter diffus verbreiteten 
und nochmals in einem epileptischen Anfall gipfeln, der der ersterzeugten Attacke 
für Stärke und Dauer gleichsteht. Dauer — 2. 

5h 25°: Die Strychninanwendung wird wiederholt. 

5h 29°: Die Haut der Fingerkuppen und des Rückenteils der Extremität 
wird, mit einer Nadel gereizt. Nach 15’ setzen abermals klonische Zuckungen 
der Fingerstrecker ein, die abermals in einem epileptischen Anfall gipfeln. 

5h 32’: Das vorher strychninisierte Zentrum wird kauterisiert. 
Die Zerstörung wird streng in den Grenzen des Zentrums beschränkt. 
Man faradisiert wie vorher mit dem stärksten Strom die Haut der Fingerkuppen 
und des Rückenteils der Extremität. Diese durch 2’ lang fortgesetzte Faradi- 
sierung führte unmittelbar zu allgemeinen Reaktionen, löste jedoch weder klonische 
Zuckungen noch andersartige epileptische Erscheinungen aus. 

Der Versuch wird mehrmals immer mit negativem Erfolg wiederholt. 

5h 55°: Das Zentrum für den M. orbicularis wird begrenzt. — Reizschwelle — 
8,7 cm; man faradisiert mit dem stärksten Strom, welchen man vom Schlitten 
erhält, die Haut des rechten Gesichtsteils und besonders im Bereich des Augen- 
lides. — Man faradisiert 2’ lang und nachher in einem späteren Versuch durch 
1’ lang, doch erhält man keine Andeutung von epileptischen Anfällen. 

60 6°: Man lest auf das Zentrum ein in Strychninnitrat (1%) benetztes 
Filtrierpapierkreischen. 

6" 8°: Man reizt mit einer Nadel die Haut des rechten Gesichtsteils und be- 
sonders die Haut des rechten Augenlids. Nach einigen Sekunden setzen klonische 
Zuckungen des rechten Orbicularis ein. Der Krampf zieht alle Gesichts- 
muskeln in seinen Bereich und verbreitet sich diffus zu einem heftigen typischen 
epileptischen Anfall. 

6" 15°: Die Strychninanwendung wird wiederholt. 

6h 18°: Man faradisiert mit dem gleichen stärksten Strom die Haut der Finger- 
kuppen der vorderenrechten Extremität und des Rückenteils (des distalen Teils) der 
Extremität durch 2’ lang. — Erhält keine Andeutung eines epileptischen Anfalles. 

64 21’: Ich wiederhole wie vorher die Faradisierung der Augenlidhaut — dies- 
mal aber erfolglos. 
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6h 24°: Die Strychninanwendung wird wiederholt. 

6" 27°: Ich reize 1’ lang mit einer Nadel die Haut der Fingerkuppen der 
vorderen rechten Extremität erfolglos. Ich reize nachher mit der Nadel die rechte 
Lidhaut und nach 20” bemerke ich klonische Zuckungen des rechten Orbicularis, 
denen ein vollständiger epileptischer Anfall folgt. Dauer 2’. 

6h 32°: Die Strychninanwendung wird. wiederholt. 

6h 35°: Man wiederholt nochmals die Strychninanwendung. 

6h 38°: Ich reize mit der Nadel die Haut der rechten hinteren Extremität 
(besonders die Haut der Fingerkuppen) 2’ lang. Erfolg negativ. Jedoch einige 
Minuten nach dem Aufhören der Faradisierung setzen plötzlich klonische Zuekungen 
des rechten Orbicularis ein, denen ein epileptischer Anfall folgt. Dauer 2/5‘. 

6h 45’: Strychninanwendung wiederholt. 

7h 2’; Strychninanwendung wiederholt. 

7h 4’: Strychninanwendung wiederholt. 

Nach einer Minute setzen klonische Zuckungen des rechten Orbicularis ein, 
die sich spontan zu einem den anderen ähnlichen Anfall ausbildeten. 

7h 10°: Man faradisiert mit dem stärksten Strom, den man vom Induktorium 
erhält, die Haut der Fingerkuppen der rechten vorderen Extremität 1’ lang. Er- 
folg negativ. 

7 13°: Man faradisiert mit demselben Strom durch 50” die Haut der rechten 
Augenlider. Es entstehen klonische Zuckungen des Orbicularis, die ungefähr 2’ 
dauern und sich nachher zu einem epileptischen Anfall diffus verbreiten, der weitere 
2 Minuten dauert. 

71h 22°: Die rennen wird wiederholt. 

7h 25°: Das vorher strychninisierte Zentrum für den rechten Orbicularis 
wird geätzt. 

7h 27°: Man reizt mit einer Nadel durch 60” die Lidhaut ohne Erfolg, 
außer den allgemeinen Reaktionen von seiten des Tieres. 

7h 30°: Man faradisiert mit dem stärksten Strom die rechte Lidhaut 2’ lang 
mit negativem Erfolg. 

7h 33°: Man faradisiert mit demselben Strom 3 lang die Haut der Finger- 
kuppen der rechten hinteren Extremität. Erfolg negativ. 

Experiment II. 14. I. 1920, 3 30° nachm. Hündin des vorigen Versuches: 
Die allgemeinen Verhältnisse des Tieres erlauben einen zweiten Versuch. Man ent- 
blößt die rechte sensorial-motorische Rindenzone und begrenzt das Zentrum für 
den linken Orbicularis. 

Die Operation wird rasch und mit mäßiger Blutung vollführt. 

3h 50°: Reizschwelle für das obengenannte Zentrum 9,3 cm. 

3h 55°: Reizschwelle für das obengenannte Zentrum 9,2 cm. 

3b 57°: Man reizt mit einer Nadel 1'/,’ lang die Lidhaut und die Haut der 
linken Gesichtshälfte. Man bemerkt keine epileptischen Erscheinungen. 

32 59’: Man faradisiert mit dem stärksten Strom dieselbe Gegend 2’ lang 
mit negativem Erfolg. 

4h 5°: Man faradisiert wie vorher 3’ lang die Haut der Fingerkuppen der linken 
vorderen Extremität: Erfolg negativ. 

4" 11’: Man legt auf das Zentrum ein in Strychninnitrat (1%) benetztes 
Filtrierpapierkreischen (r =1 mm). 

4h 13’: Spontane klonische Zuckungen des linken Orbicularis. 

4" 15°: Man reizt mit der Nadel die Lidhaut der linken Gesichtshälfte und 
nach einer 15’ langen Reizung treten die Zuckungen des Orbicularis in rascherem 
Tempo auf. Der Krampfanfall zieht in seinem Bereiche die anderen Muskeln der 
linken Gesichtshälfte und des Halses, und endlich wird die ganze Körpermuskulatur 
vom Krampfe erfaßt, es bildet sich ein typischer epileptischer Anfall aus, der un- 
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gefähr 2’ lang dauert. Nach dem Ausklingen des Anfalls überdauern noch spontane 
klonische Zuckungen des linken Orbieularis, die den ersten spontanen Zuckungen 
an Stärke und Frequenz gleich sind. 

4h 24’: Die Strychninanwendung wird wiederholt. 

4h 36°: Die Strychninanwendung wird wiederholt. 

4h 37’: Es bestehen deutliche klonische Zuckungen. Manreizt mit der Nadel 2’ 
lang die Haut der Fingerkuppen der hinteren linken Extremität: Erfolg negativ. 
Der Versuch wirkt ebenso edles auf die Haut der Fingerkuppen der vorderen 
linken Extremität. 

4h 45°: Die Stryehninanwendung wird wiederholt. 

4h 52°: Man faradisiert erfolglos durch 2’ lang mit dem stärksten Strom die 
Haut der Fingerkuppen der rechten hinteren Extremität. 

4h 55°: Die Strychninanwendung wird wiederholt. Die spontanen Zuckungen 
bestehen, sind aber schwächer und seltener geworden. 

4h 57’: Man reizt durch 40” die linke Lidhaut. Der linke Orbicularis bildet 
den Ausgangspunkt zu einem gewaltigen allgemeinen epileptischen Anfall, der 
2,5 lang dauert. 

5h 5”. Die Strychninanwendung wird wiederholt. Spontane Zuckungen. 

5h 8°: Man faradisiert mit dem stärksten Strom 2’ lang die Haut der Finger- 
kuppen der linken vorderen Extremität: Erfolg negativ. 

52 10°: Die Strychninanwendung wird wiederholt. 

58 12’: Schwache Zuckungen. Man faradisiertt mit demselben Strom die 
Lidhaut und die Haut der linken Gesichtsteile; nach einer 20’ langen Reizung 
werden die Zuckungen stärker und häufiger und bilden sich zu einem allgemeinen 
epileptischen Anfall, der 2’ lang dauert. 

50 21°: Die Strychninanwendung wird, wiederholt. 

5h 23’: Zuckungen wie vorher. Das Zentrum wird geätzt und kurz nachher 
klingen die Zuckungen aus. Man faradisiert mit dem üblichen stärksten Strom 
die Haut der linken Lider und der linken Gesichtshälfte 3° lang. Erfolg negativ. 
Man wiederholt die Faradisierung 2mal immer erfolglos. 

Experiment 3. 5. III. 1920, 4 nachm. 7 kg schwerer normaler Hund. Man 
entblößt die sensorial-motorische linke Rindenfläche und begrenzt das Zentrum 
für die Zurückziehung der rechten vorderen Extremität. Reizschwelle = 8,5 cm. 

4h 18°: Man reizt 1’ lang die Haut der eben erwähnten Extremität im Bereiche 
des äußeren Gebietes des Unterarms. Keinerlei epileptische Erscheinungen. 

4h 20°: Man faradisiert mit dem stärksten Strom, den man vom Induktorium 
erhalten kann, 1’ lang dieselbe Gegend derselben Extremität mit demselben 
negativen Erfolg. Man legt ein in Strychninnitrat (1 proz.) benetztes Filtrierpapier- 
kreischen darüber. 

4h 24’: Spontane, deutliche klonische Zuckungen. Man wiederholt die Strych- 
ninanwendung. Die klonischen Zuckungen ziehen in ihrem Bereiche die Beuger 
des Vorderarms. 

4h 30°: Man faradisiert 1’ lang mit dem stärksten Strom die Haut der äußeren 
Gegend des rechten Vorderarms. Man bemerkt klonische, in rascherem Tempo er- 
folgende Zuckungen der Beuger derselben Extremität, die sich zu einem epilep- 
tischen Anfall verbreitern, der, obwohl nicht sehr stark, doch alle typischen 
Phasen zeigt und 3’ lang dauert. 

Nach dem Abklingen des Anfalls bemerkt man keine spontanen Zuckungen mehr. 

4h 36°: Die Strychninanwendung wird, wiederholt. 

4h 38°: Spontane deutliche aber seltene Zuckungen. 

4h 42’: Man faradisiert wie vorher 1’ lang. Ungefähr 1’ nach der Faradi- 
sierung erfolgen die Zuckungen stärker, treten in diffuser Verbreitung auf, geben 
den Anstoß zum Ausbruch eines typischen epileptischen Anfalls, der 4’ lang dauert. 
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5h; Die Strychninanwendung wird wiederholt, kurz nachher erscheinen spon- 
tane klonische Zuckungen. 

5h 5°: Die Strychninanwendung wird wiederholt. 

5h 15°: Man reizt mit einer Nadel die obenerwähnte Hautregion der rechten 
vorderen Extremität 20’. Man löst einen dem obenerwähnten gleichen epilep- 
tischen Anfall. 

5h 28°: Die Strychninanwendung wird wiederholt. 

5h 30: Klonische Zuckungen wie vorher. Man ätzt das strychninisierte Zen- 
trum und faradisiert nachher die gewöhnliche Hautregion der vorderen rechten 
Extremität mit dem stärksten Strom 1’ lang ohne epileptische Erscheinungen aus- 
zulösen. Man wiederholt kurz nachher die Erfahrung mit gleichem negativen Erfolg. 

Experiment IV. 8. III. 1920, 5tnachm. Normaler, 11 kg schwerer Hund. Die 
sensorial-motorische Rindenzone ist seit ungefähr 1 Stunde entblößt. Mäßiger 
Blut verlust während der Operation. Wiederholte (1 proz.) Strychninanwendung 
auf dem Zentrum der Fingerstrecker der vorderen Extremität haben spontane 
klonische Zuckungen der eben erwähnten Muskeln ausgelöst, die deutlich fortdauern. 

Man reizt mit dem stärksten Strom, den man vom Induktorium erhalten kann, 
die Haut der Fingerkuppen der obenerwähnten Extremität 10’ lang, es folgt ein 
mächtiger epileptischer Anfall, der von der Muskelgruppe ausgeht, die von den 
Zuckungen bereits erfaßt war. Der Anfall dauert 3’lang. Die klonischen Zuckungen 
setzen nach dem Anfall ein. 

5h 5°: Die Strychninanwendung wird wiederholt. Kurz nachher erscheinen 
die Zuckungen wieder. | 

5h 10°: Deutliche Zuckungen. Man wiederholt die Strychninanwendung. 

5h 15°: Man reizt abermals mit einer Nadel 10’ lang die Haut der Fingerkuppen 
der vorderen rechten Extremität. Man löst einen epileptischen Anfall, der dem vor- 
hergenannten ähnlich ist und ebenso wie dieser seinen Ausgangspunkt in den 
Fingerstreckern der vorderen rechten Extremität hat. 

5h 20°: Die Strychninanwendung wird wiederholt. 

5h 22’: Deutliche klonische Zuckungen. Man faradisiert mit dem stärksten 
Strom die rechte Gesichtshälfte — negativer Erfolg. 

5h 25°: Die Strychninanwendung. wird wiederholt. Schwache klonische 
Zuckungen. ö 

5h 30°: Man wiederholt die Strychninanwendung. Zuckungen wie oben. 

5h 34’: Man faradisiert mit dem stärksten Strom 10’ lang die Haut der Finger- 
kuppen der vorderen rechten Extremität: den vorangehenden gleichwertigen 
epileptischen Anfall. | 

5h 39’: Die Strychninanwendung wird wiederholt. 

5h 43°: Deutliche klonische Zuckungen. Man ätzt das strychninisierte Zentrum. 

5h 50°: Man faradisiert die Haut der Fingerkuppen der vorderen rechten 
Extremität 1’ lang mit dem stärksten Strom: keine epileptischen Erscheinungen. 

5h 58°: Man faradisiert noch 1’ lang dieselbe Gegend: Erfolg negativ. 

Experiment V. 9. IIT. 1920, 2% 35’ nachm. Hund des vorhergeschilderten Experi- 
mentes. Man entblößt die rechte sensorial-motorische Rindenzone. Mäßige Blutung. 

3: Reizschwelle für das Zentrum der Fingerstrecker der vorderen linken 
Extremität = 9,4 cm. 

3h 7’: Man reizt mit einer Nadel 2’ lang die Haut der Fingerkuppen und der 
Rückengegend des distalen Teils der unteren rechten Extremität. Es folgen keinerlei 
epileptische Erscheinungen. Man wiederholt das Experiment, indem man dieselbe 
Gegend mit dem stärksten Strom 2” lang faradisiert. Erfolg negativ. 

32 15°: Strychninanwendung auf das Zentrum. 

32 18°: Man wiederholt die Anwendung. 
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3b 20°: Spontane klonische Zuckungen der Fingerstrecker, 

3b 21’: Man reizt 10° lang mit der Nadel die obenerwähnte Hautregion: 
es folgt ein mächtiger epileptischer Anfall, der 'seinen Ausgangspunkt in der 
linken vorderen Extremität hat und 2” lang dauert. Nach dem Abklingen des 
Anfalls überdauern die klonischen Zuckungen. 

3h 26°: Die Strychninanwendung wird. wiederholt. 

3b 30’: Sehr deutliche spontane klonische Zuckungen. Man ätzt das Zentrum. 

3 31’: Man faradisiert die Hautregion 2” lang. Negatives Resultat. 

Infolge der bisher durchgeführten Experimente glaube ich mich zu 
folgenden Schlüssen berechtigt: 

1. Inden besonders erregbaren Hunden (Gyrus sigmoideus) erhält man 
infolge Steigerung der natürlichen Erregbarkeit durch Strychninanwen- 
dung außer der bekannten überempfindlichen reflexogenen Zone und 
dem Klonus der entsprechenden Muskelgruppe noch weitgehende funk- 
tionelle Veränderungen, infolge deren die Anwendung Schmerz- oder 
elektrischer Reize auf die reflexogene Zone der Haut epileptische An- 
fälle direkt hervorbringt. Mit anderen Worten: das reflexogene 
Hautareal erhält den Wert einer epileptogenen Zone. 

2. Der epileptische Anfall geht immer von der Muskelgruppe aus, 
deren Zentrum mit Strychnin gereizt worden ist. 

3. Nach streng begrenzter Kauterisierung des Zentrums 
sind auch stärkere und länger wirkende Reizungen der reflexo- 
genen Hautzone nicht mehr imstande epileptische Erschei- 
nungen auszulösen. Nach der Strychninisierung eines anderen 
Zentrums erhält man durch Reize der entsprechenden Hautzone aber- 
mals positive Resultate. 

4. Starke und langdauernde Reizungen der reflexogenen Hautzone 
vor der Strychninanwendung geben immer ein negatives Re- 
sultat. 

5. Die Teilnahme der sensorial-motorischen Rindenzone an der Er- 
zeugung der epileptischen Anfälle bleibt, der Lehre Lucianis gemäß, 
vollkommen bestätigt. 

Die obenerwähnten alle vollkommen gleichbedeutenden Experimente 
sind zweifellos als typische Beispiele auf reflektorischem Wege erhaltener 
Epilepsie zu deuten. 

Die Frage nach der reflektorischen Epilepsie ist eine unter Phy- 
siologen und Klinikern seit langem offene Frage. Es ist eine wohl- 
bekannte Sache, daß .bei normalem Zustand Reizung der unerreg- 
baren Rindenzonen keine epileptischen Anfälle auslösen, daß aber 
Anfälle durch Faradisierung auch der von der sensorial-motorischen 
Zonen am weitesten entfernten Rindenteilen (temporaler oder- occipi- 
taler Polus) leicht hervorgebracht werden können, wenn jene — in- 
folge früherer Reize — sich in einem überempfindlichen Zustand be- 
finden. 


296 G. Amantea: Über experimentelle beim Versuchstier 


Diesbezüglich stellte sich Luciani!) die Frage, ob die Ursache 
der Tatsache darin bestände, daß sich die Stromwirkung auf die moto- 
rische Rinde erstreckte, oder ob sich in diesem Falle eine diffuse Über- 
empfindlichkeit einstelle, infolge derer afferente Reize auch in der 
gewöhnlich unerregbaren Rindenzone reizauslösend wirken und kam 
zum Schluß, daß die letztgenannte Hypothese mit der Erfahrungstat- 
sache in Einklang steht, daß der spontanen Epilepsie (der idio- 
pathischen und Jacksonschen) die sog. Aura vorangeht, die zweifellos 
als Ausdruck eines überempfindlichen Zustands der sensorialen Rinden- 
zonen anzusehen ist. — Doch was für einen Anteil die peripherischen 
Reize in solchen Fällen haben, läßt sich aus den wenigen bis jetzt ver- 
öffentlichten experimentellen Beobachtungen nicht schließen. 


Francois-Franck?) hat bemerkt, daß der Reiz eines peripheren Sinnes- 
nerven den epileptischen Anfall bei einem überempfindlichen Zustand der Hirn- 
rinde (bei veranlagten Individuen oder infolge chirurgischen Eingriffes) auf re- 
flektorischem Wege auslösen kann. 

Brown-Sequard?) hat gezeigt, daß Verletzungen des Rückenmarks und 
sogar die Durchschneidung des Ischiadicus bei Meerschweinchen die Epilepsie 
wachrufen. Infolge solcher Verletzungen entsteht nach B. S. eine abnorme Reiz- 
barkeit der Hirnbasis, die das Vorkommen einer epileptogenen Zone der ent- 
sprechenden Gesichts- und Halshaut bedingt. Die Grenzen dieser Zone erstrecken 
sich nach B. S. vom Auge bis zum Ohr und vom Ohr bis zum mittleren Teil des 
Unterkiefers. Bei zweiseitigen Verletzungen des Rückenmarks und des Ischiadicus 
erscheint auch die epileptogene Zone beiderseits. Diese Zone ist unter empfindlich 
und reagiert auf Reiz, indem sie epileptische Anfälle wachruft. Doch diese Eigen- 
schaft epiletische Anfälle zu erzeugen, hört kurze Zeit nach dem Eingriff auf. 
insgesamt mit der Rückkehr der normalen Empfindlichkeit. 

Obwohl B.S. die Epilepsie des Meerschweinchens als absolut „equivalente 
a l’epilepsie idiopathique ou de cause eerebrale chez l’homme‘“ nie die Teilnahme 
der Rindenzone in der Pathogenese der Rindenzone annahm, stehen beweiskräftige 
anatomisch-pathologische Beobachtungen da, die für pathologische Änderungen 
im Bereich des Rindengraues der sensorial-motorischen Rindenzone infolge Ver- 
letzungen der peripherischen Nerven auch beim Menschen reden. Die reflexogene 
Epilepsie infolge Verletzungen der peripherischen Nerven käme also zustande, 
indem eine aufsteigende Neuritis eine corticale irritative Veränderung bedingt 
(Soriente®). Doch bleibt eigentlich in der Pathogenese der B. S. Epilepsie noch 
vieles unerklärt und die Frage muß noch streng analysiert werden. 

Klinische Beobachtungen bestätigten mehrmals, daß infolge Verletzung peri- 
pherischer Nerven echte epileptogene Zentren erscheinen (Dieulafoy, Schule, 
Bochefontaine, Rinke, Homen, Neftel, Landesen, Ogle usw.5). In 
einzelnen Fällen genügte die einfache Berührung des epileptogenen Hautareals, 
um die Attacke auszulösen. Gewöhnlich sind diese Hautareale beim Menschen 


!) L. Luciani, Rivista sper. di freniatria. 1876. Fisiologia dell’uomo, 
vol. III, 5a ediz. 1919. 

2) Francois-Franck, Lecons sur les fonctions motrices du cerveau et sur 
l’epilepsie cerebrale. Paris 1887. 

32) Brown-Se&quard, Researches on Epilepsy. Boston 1857. 

*) F. Soriente, L’etiologia e la patogenesi dell’epilesia. Napoli 1895. 

5) Zitiert nach Soriente (s. o.). 
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im Kopfgebiet lokalisiert (Schläfen, Nase, Lippen, Hals). In letzter Zeit hat 
Herschmann!)gezeist, daßeine kurze Faradisierung bei epileptisch veranlagten In- 
dividuen imstande ist, den Anfall auszulösen. Der Autor setzte die undifferente Elek- 
trode auf das Brustkein, die andere auf den Zitzenfortsatz; den Strom ließ der Autor 
nie länger als 1’lang wirken. Der Anfall setzte oftschon nach wenigen Sekunden ein. 
Der Typus des Anfalls entsprach vollkommen dem eines echten epileptischen Anfalls. 

Es bestand Bewußtlosigkeit, tonische Muskelspannung, Trisma, Cyanose, 
Zungenbiß und Speichelfluß, öfters setzten später die klonischen Zuckungen 

‚ein und die Pupillen wurden sehr weit und völlig reaktionslos, die Augäpfel zeigten 

eine konjugierte Abweichung — Stuhl- und Harnleerung usw. Bei den echten 
Epileptikern löste die Faradisierung immer den Anfall aus —, in den normalen 
Individuen nie, bei neuropathisch veranlagten Individuen (bei traumatischen 
Neurosen, bei Aphasien und verwandten Störungen, bei Myotonoklonien usw.) 
oftmals. Man konnte so z. B. ermitteln, daß viele Hysteriker latente Epileptiker 
sind, bei denen ein Reiz genügt, um die epileptischen Anfälle auszulösen. 

Diese kurze Übersicht der wichtigsten in der Literatur beschriebenen 
Tatsachen in bezug des Problems der auf reflektorischem Wege ent- 
standenen Epilepsie zeigt wie bisher nichts Sicheres und Beweiskräftiges 
besteht. Daher scheint die Wichtigkeit meiner Experimente für das 
sanze Problem der Epilepsie klar zutage zu treten. 

Meine Beobachtungen könnten zu verschiedenen Betrachtungen den 
Stoff geben, und manche Hypothese könnten auf ihnen fußen, besonders 
wenn man sie in bezug auf die früheren Kenntnisse einschätzen wollte. 
Doch ich glaube, es ist besser eine Erörterung erst dann anzustellen, 
wenn die beweiskräftigen mit unserer Methode ermittelten Tatsachen zu 
einem glatten Urteil führen werden. Ich bin überzeugt, daß die Methode 
der chemischen Reizung mir erlauben wird, meinen ganzen Forschungs- 
plan auszuführen und zwar: 

a) weitere Analyse der Wirkung adäquater und nichtadäquater 
Reize der nervösen Endorgane der Haut mit besonderer Rücksicht des 
Sitzes, der Stärke und der Dauer der Reizung. 

b) Analyse der adäquaten und nichtadäqguaten Reize der Sinnesend- 
organe der inneren Organe. 

c) Analyse der Wirkung adäquater Reize auf die höheren Sinnes- 
werkzeuge (Geschmack, Geruch, Gehör, Gesicht). 

d) Versuche über die hemmende Wirkung afferenter, gleichzeitiger 
oder den epileptogenen folgender Reize. 

"Nur eine kritische zusammenfassende Analyse der Erfolge aller dieser 
Forschungen kann festsetzen, inwiefern die Theorie der auf reflektori- 
schem Wege entstehenden Epilepsie verallgemeinert werden kann und 
zu den Formen der spontanen Epilepsie passen kann und inwiefern in 
der menschlichen Epilepsie der sozusagen zentrale chirurgische Eingriff 
(Krause) durch einen peripherischen Eingriff (i. e. auf bestimmte peri- 
pherische Nerven) ersetzt werden kann. 


1) Herschmann, E., Münch. med. Wochenschr. 1917, Nr. 25. 


Über die reziproke Innervation. 


Von 


Dr. Pfahl, Nervenarzt; Bonn. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 7. Februar 1921.) 


Auf Grund von Tierversuchen sind Sherrinston und andere zu 
der Ansicht gekommen, daß zwischen antagonistisch wirkenden Muskeln 
feste Innervationsbeziehungen vorhanden seien, daß, wenn ein Muskel 
sich kontrahiert, der Antagonist sich verlängert und zwar in dem Maße, 
als der Asonist sich verkürzt (gleiche Muskellänge vorausgesetzt). 
Dieses Verhalten hat man als reziproke Innervation bezeichnet. Die 
mechanische Kuppelung zwischen den Muskeln war bei diesen Ver- 
suchen aufgehoben, indem ihr peripherer Insertionspunkt vom Knochen 
abgelöst wurde. Die zugehörigen Muskeln standen dann nur auf dem 
Wege der Nerven und des Zentralnervensystems in Verbindung. 
Die Kontraktion des einen Muskels wurde dabei reflektorisch an- 
geregt. Man hat aber vielfach angenommen, daß auch bei unseren 
willkürlichen Bewegungen die Innervation in ähnlicher Weise erfolge, 
obwohl genauere experimentelle Untersuchungen darüber nicht ange- 
stellt waren. Diese Lücke hat Bethe ausgefüllt. Er hat bei Soldaten, 
deren Oberarm zum Teil amputiert war, das Verhalten der nach der 
Methode von Sauerbruch isolierten, mit Kanälen versehenen Muskel- 
wülste der Beuger und Strecker einer genauen Prüfung unterzogen, 
indem er ihre Bewegungen durch Schnüre auf Schreibhebel übertragen 
und graphisch fixiert hat. Das Ergebnis hat er in einer Arbeit in Nr. 45 
der Münch. med. Wochenschr. von 1916 veröffentlicht. Darin heißt 
es: „Bei schnellem Bewegungsablauf trat bei beiden Soldaten das 
reziproke Verhältnis der Antagonisten aufs deutlichste zutage 
Gegen den Willen des Einarmigen und ohne daß er es merkte (wenn 
er nicht den Hebel selbst beobachtete) verlängerten sich die Beuger 
bei der Kontraktion der Strecker und die Strecker bei der Kontrak- 
tion der Beuger ... Steigt der Streckhebel auf, so sinkt der Beuge- 
hebel und umgekehrt ...““ Was B. hier beschreibt, sind in der Tat 
die auffälligsten Erscheinungen. Seine Kurven zeigen aber auch, daß 
man den Begriff der reziproken Innervation in der bisherigen Auffassung, 
wonach der Antagonist sich um so viel verlängert, als der Agonist sich ver- 
kürzt, nicht auch auf unsere willkürlichen Bewegungen anwenden kann: 
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Die Senkung des Beugehebels erfolgt (wie aus Abb.5 der oben 
zitierten Arbeit hervorgeht) bei der ersten Hebung des Streckerhebels 
in viel geringerem Umfange, als diese, während bei der dritten Senkung 
des Streckerhebels das Umgekehrte der Fall ist. Ähnliche Abweichungen 
sind noch an anderen Stellen zu bemerken. 

Die Verkürzung erfolgt meist schnell und in ziemlich glattem Ver- 
lauf (besonders bei den schnellen Kontraktionen). Die Verlängerung 
nimmt durchweg erheblich mehr Zeit in Anspruch und verläuft viel 
unregelmäßiger und ungleichmäßiger, als die entsprechende Verkürzung 
des Antagonisten. 

Eine Linie, die die untersten Punkte der einzelnen Bewegungen 
des Beugerhebels miteinander verbindet, steigt ziemlich stark an, wäh- 
rend eine Verbindungslinie der obersten Punkte des Streckerhebels 
annähernd horizontal verläuft. Es bleibt, ohne daß die Kontraktionen 
des Streckers stärker würden, ein beträchtlicher sog. Verkürzungs- 
rückstand, in den Beugern. 

Dieses, das oben erwähnte wechselnde Verhältnis im Umfange, 
diese Unregelmäßigkeiten und Mannigfaltigkeiten in der Form und 
im zeitlichen Ablauf (und manches andere) zeigen, daß das reziproke 
Verhältnis, was auch Bethe schon in seiner Arbeit hervorgehoben 
hat, nicht unlösbar ist. 

Die Frage, inwieweit man die Ergebnisse seiner Untersuchungen 
auf die willkürlichen Bewegungen Normaler übertragen kann, will ich 
hier nicht erörtern. Das eine kann man aber wohl annehmen, daß bei 
den Amputierten mancherlei Empfindungen, insbesondere auch solche 
im fehlenden Ellenbogengelenke sowie Muskelempfindungen und Be- 
wegungsempfindungen in Fortfall gekommen sind, die unter Umständen 
bei der Regulierung der betreffenden Bewegungen, der Innervation 
der entsprechenden Muskeln sehr ins Gewicht fallen. 

Ich glaube aber auch auf Grund, von Beobachtungen, die ich selbst 
bei der genaueren Untersuchung der verschiedensten Bewegungen 
gemacht habe, sagen zu können, daß meine oben aufgestellte Behaup- 
tung richtig ist, und daß das sog. reziproke Verhältnis der Innervation 
für unsere willkürlichen Bewegungen nicht zutrifft: Abb. 2 zeigt uns, 
übereinander aufgeschrieben, die Bewegungen der rechten und linken 
Hand eines Soldaten, in der unteren Kurve die Volar- und Dorsal- 
flexion der gesunden rechten, in der oberen die Dorsal- und Volar- 
flexion der paretischen linken Hand. 

Der Betreffende hatte im Juli 1917 durch Schuß eine schwere Verletzung des 
linken Plexus brachialis erlitten. Anfangs war der linke Arm völlig gelähmt. 
Als er 2 Monate später in meine Behandlung kam, bestand noch eine völlige Läh- 


mung im Bereiche des Nervus medianus und N. ulnaris, eine hochgradige Schwäche 
im Gebiete des Radialis und der übrigen Nerven. Der Zustand besserte sich im 


300 Pfahl: 


Laufe der Behandlung andauernd. Als ich am 20. November die Kurven anfertigte, 
war der Befund folgender: Die faradische Erregbarkeit ist im Bereiche des Radialis 
stark herabgesetzt, im Bereiche des Medianus und Ulnaris erloschen. Im Medianus- 
und Ulnarisgebiet bei der galvanischen Reizung (stark vermindert) partielle 
Entartungsreaktion. Die kleinen Muskeln der linken Hand sind stark atrophisch. 
Deutliche Krallenstellung. Fingerbewegungen können aktiv nur in ganz geringem 
Umfange, Bewegungen der Hand etwas weiter (etwa 15° sowohl nach der Dorsal- 
seite wie nach der Volarseite) ausgeführt werden. 

Die Bewegungen habe ich in folgender Weise aufgeschrieben: 

Der im rechten Winkel gebeugte Unterarm ist fest mit der Schiene U (Abb. 1) 
verbunden, diese mit einer Bank von 15 cm Höhe, die letztere mit einem schweren 
Tisch. Die Hand ist in der Schiene 4, diese auf einem Winkeleisen (”j) befestigt. 
Dessen lotrechter Schenkel 
bildet eine leicht drehbare 
Achse A, diese die Ver- 
längerung der Radio-Ulnar- 
achse des Handgelenks. Der 
horizontale Schenkel ist 
durch eine leichte Alu- 
miniumschiene verlängert, 
die am freien Ende, durch 
Scharniergelenk verbunden, 
eine feine Feder F trägt. 
Die Entfernung A—F be- 
trägt 57,5em. Führt die Abb. 1. 

Hand, deren Radialseite 

(Daumen) ebenso wie die Radialseite des Unterarms nach oben sieht, eine 
Bewegung von 1° aus, so schreibt die Feder eine Kurve in der Höhe von Icm 
auf die Kymographionwelle K. 

Beim Schreiben der Kurve ab in Abb. 2 bewegte sich die gesunde 
rechte Hand zuerst um 4° nach der Beugeseite, dann ebenso weit nach 
der Streckseite. Der ganze Vorgang nahm 5 Sekunden in Anspruch. 
Was dabei am meisten auffällt, ist folgendes: Auch die Bewegungen 
dieser gesunden Hand erfolgen keineswegs, wie es aufgetragen und gewollt 
war, mit gleichmäßiger Geschwindigkeit. Es kommt vielmehr in einer 
gewissen Regelmäßigkeit (in zeitlicher Beziehung) zu mehr oder weniger 
starken Verlangsamungen, zum Stillstand oder zu Rückwärtsbewe- 
gungen, danach dann wieder zu Bewegungen in der gewollten Richtung. 

Diese Erscheinungen kommen aber nicht nur bei langsamen Bewe- 
gungen, sondern auch dann zustande, wenn M. die gesunde Hand rascher 
(im Takte eines Sekundenpendels) bewegte (Abb. 3, untere Kurve). 

Besonders auffallend sind sie hier am Schlusse der Bewegungen, 
wahrscheinlich zum Teil deshalb, weil hier die Aufmerksamkeit mehr 
in Anspruch genommen ist. 

Beobachtungen dieser Art habe ich bei Gesunden bei den ver- 
schiedensten Bewegungen verschiedener Glieder gemacht. Sie zeigen 
uns, wie auch beim Gesunden da, wo er willkürlich nur diejenigen Mus- 
keln anspannt, die sein Glied in einer bestimmten Richtung bewegen 
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sollen, andauernd, wahrscheinlich ohne seinen Willen, aber doch von 
höheren Zentren aus innerviert, die Antagonisten eingreifen, 'um die 
Geschwindigkeit der willkürlichen Bewegungen zu regulieren, zu ver- 
langsamen, um ihren Umfang gegebenenfalls zu vermindern, ein Über- 
schreiten der gesetzten Grenzen zu verhüten. 

Daß die gewollte Bewegung dabei sehr oft stärker verlangsamt 
wird, als der Betreffende es wünscht, daß das betreffende Glied häufig 
auch zum Stillstand kommt oder sich 


sar in entgegengesetzter Richtung 
bewegt, beweist doch wohl, daß die 
Wirkung der Antagonisten in einem \ 
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Zeitpunkte, wo der Untersuchte gewillt ist, das Glied im Sinne der 
. Agonisten zu bewegen, stärker ist, als deren Wirkung, daß sie sich 
nicht in dem Maße verlängern, wie diese sich verkürzen. 

Diese Verhalten ist gewiß unökonomisch, wie Bethe sagt, aber wir 
können es durch graphische Aufzeichnungen bei unseren Bewegungen 
auf Schritt und Tritt nachweisen, insbesondere da, wo die Aufmerksam- 
keit der Bewegung sehr zugewandt ist, bei Bewegungen mit genau be- 
grenzter Geschwindigkeit oder scharf begrenztem Ziele, hier namentlich 
dann, wenn das Glied sich diesem Ziele nähert oder sich in umgekehrter 
Richtung bewegen soll, bei ungewohnten Bewegungen usw. 
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Im allgemeinen geschieht das freilich in so fein abgestufter Weise 
und so geringem Umfange, daß das bloße Auge nichts davon bemerkt. 
Bedeutend, auffallender ist es unter den verschiedensten krankhaften 
Umständen, bei unserem Soldaten z. B. an der paretischen linken 
Hand (s. die obere Kurve in Abb. 2 u. 3). Deren Bewegungen erfolgen, 
offenbar unter Aufbietung aller Willenskraft, stoßweise, schleudernd. 
Und um die übermäßige Geschwindigkeit, den ungewünschten Umfang 
einzuschränken, erfolgen zwar weniger häufig als rechts, aber bedeutend 
stärker in ihrer Wirkung, die zur Hemmung der gewollten Bewegung 
und zu Bewegung im entgegengesetzten Sinne führenden Kontrak- 
tionen der Antagonisten. Der Weg, den die kranke Hand durch die 
ungewollten Hin- und Herbewegungen macht, ist bedeutend größer, 
als der Weg der gesunden Hand; aber auch bei dieser ist er noch größer, 
als der direkte Weg, also ebenfalls unökonomisch. Auch die Bewegungen 
des Gesunden sind bis zu gewissem Grade ataktisch, besonders neue, 
ungewohnte Bewegungen. Daß sie dann durch Übung (wie ich in früheren 
Arbeiten gezeigt habe) in kürzester Zeit, oft in einigen Sekunden besser 
werden können, beweist doch auch wohl, daß wir bei unseren willkür- 
lichen Bewegungen nicht von festen Abhängiskeitsverhältnissen, nicht 
von Gesetzen der reziproken Innervation sprechen können. 

Die Kontraktionen der Agonisten und Antagonisten wirken, wie 
wir auch aus den Kurven von Bethe sehen, zweifellos in hohem Grade 
aufeinander ein. Sie können aber auch sicher in jedem Augenblicke 
beeinflußt werden durch die verschiedensten anderen Faktoren, durch 
den häufigen Wechsel der Widerstände, durch die verschiedensten 
Sinneseindrücke, durch Schmerzempfindungen in den bewegten Teilen 
usw., die antreibend oder hemmend, fördernd oder abschreckend bald 
auf die Agonisten, bald auf die Antagonisten wirken. Und diese Ein- 
wirkungen können sowohl direkt, wie durch Assoziationsvorgänge usw. 
zustande kommen. 

Durch den Einfluß solcher Empfindungen und mancherlei andere 
psychische Einwirkungen wird die willkürliche Innervation unserer 
Muskeln so verwickelt, so vielgestaltig und wechselnd in ihren äußeren 
Erscheinungen, daß man von festen Verhältnissen dabei nicht sprechen 
kann. 

Die sog. reziproke Innervation mag für gewisse Bewegungen ein 
Idealzustand sein. Sie ist es keineswegs immer. Verwirklicht ist sie 
wohl nur bei gut eingeübten, einfacheren, automatischen Bewegungen 
von gewisser Regelmäßigkeit und Gleichmäßigkeit und auch hier nur 
so lange, wie nicht fremdartige, insbesondere unangenehme Empfin- 
dungen in den bewesten Teilen (Schmerzen, Spannung usw.) unerwartete 
Gehörs- und Gesichtseindrücke usw. störend in dieses Getriebe ein- 
greifen. 


(Aus dem physiologischen Institut der Universität Freiburg i. Br.) 


Die Totenstarre des Säugermagens. 


Von 
Ernst Mangold. 


(Teilweise mit Unterstützung der Freiburger Wissenschaftlichen Gesellschaft 
ausgeführt.) 


Mit 6 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 15. Februar 1921.) 


Im Gegensatze zur Totenstarre der quergestreiften Muskulatur hat 
die der glatten bisher nur wenig Beachtung von seiten der Physiologen 
gefunden und die gesamte Literatur enthält nur vereinzelte Arbeiten, 
in denen die Totenstarre an den Arterien, Haarbalgemuskeln, Blase von 
Hund und Frosch [Capparellit)] und am Katzendarm [Meirowsky?)] 
nachgewiesen oder auch ohne weitere Hinweise erwähnt wird, daß die 
glatte Muskulatur totenstarr werden kann [Grützner®), Vincent 
und Lewis®), Halliburton (Magen und Uterus?)]. Kürzlich hat 
Hecht$) bei mir die Totenstarre des Froschmagens eingehend unter- 
sucht, und ich konnte über meine Ergebnisse am Menschen- und Ratten- 
magen vorläufig”), über erstere auch ausführlich 8) berichten. 

Im folgenden seien nun die Versuche am Rattenmagen mitgeteilt. 


1. Methodik. 


Die Methodik bestand wie bei den Versuchen am Froschmagen 
und am menschlichen Magen in tagelanger graphischer Aufzeichnung 
der postmortalen Längenänderungen von Magenwandstreifen in feuchter 
Kammer am langsamen Kymographion mittels eines modifizierten 
Suspensionsverfahrens. Die Präparate wurden, etwa 12 mm lang und 
3—4 mm breit, in der Längs- oder Ringsrichtung aus der ganzen Magen- 
wand geschnitten, in einigen Fällen wurde die Schleimhaut entfernt 


!) Capparelli, Arch. ital. de biol. 2, 291. 1882. 

?) Meirowsky, Arch. f. d. ges. Physiol. 48, 84. 1899. 

®2) Grützner, Ergebn. d. Physiol. 3, 2. 1904. 

*#) Vincent und Lewis, Journ. of physiol. 26, 445. 1900/01. 

5) Halliburton in Schäfers Textbook of physiol. 1898. Zitiert nach Vin- 
cent und Lewis. 

6) Hecht, Arch. f. d. ges. Physiol 182, 178. 1920. 

«?7) Mangold, Deutsche Physiol. Ges. 1920. Ber. üb. d. ges. Physiol. 2, 2. 

8) Zeitschr. f. d. ges.. experim. Med. 12, 288. 1921. 
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und der Schleimhautstreifen (S-Präparat) und Muskelstreifen (M-Prä- 
parat) zum Vergleich mit dem gewöhnlichen SM-Präparat (aus Schleim- 
haut, Muscularis und Serosa) registriert. Die Streifen wurden teils 
der pyloralen, teils der kardialen Magenhälfte entnommen, die bei der 
Ratte durch einen von der Kardia quer über den Magen verlaufenden 
weißen Wulst scharf gegeneinander abgegrenzt sind!), dem auch ein 
makroskopischer und histologischer Unterschied der Schleimhaut 2) 
entspricht und der das Corpus ventriculi der neuen Nomenklatur) 
in zwei auch funktionell verschiedenartige Teile zerlegt, so daß hier besser 
die Einteilung in Fundus- und Pylorusteil des Magens beibehalten 
wird. Je nach ihrer Herstellung werden die Magenstreifen daher als 
F- oder P-Präparate bezeichnet, so daß also vorwiegend mit FSM- 
und PSM-Präparaten, und zwar je nach der Längs- und Ringsrichtung 
zum Magen mit Fl und Fr bzw. Pl und Pr-Präparaten gearbeitet wurde. 
Wie die mikroskopische Prüfung nach Behandlung mit KOH zeiste, 
entsprachen die Längsstreifen vom Fundus im wesentlichen der Längs- 
muskulatur, .die oft auch teilweise schräg, getroffen war, während in 
den Längsstreifen der Pylorushälfte neben den Längsmuskelzügen 
in stärkerem Maße die quer getroffene Ringmuskulatur hervortrat. 

Wenn Nagel?!) für Versuche über Totenstarre am Froschskelett- 
muskel forderte, daß der Muskel völlig unverletzt und in keiner Weise 
geschädigt zur Registrierung kommt, und wenn dies auch dadurch 
gerechtfertigt wird, daß nach Fletcher und Hopkins?) schon die 
Präparation eine rapide Milchsäurebildung auslösen kann und hierdurch 
nun wieder eine Beeinflussung der Starreentwicklung in beschleunigen- 
dem Sinne bedingt sein muß, so läßt sich doch naturgemäß an heraus- 
geschnittenen Teilpräparaten glattmuskeliger Organe dieser Forderung 
nicht genügen. Anderseits haben sich die Magenringband- und Streifen- 
präparate vom Froschmagen nach Bernstein und Paul Schultz 
für physiologische Glattmuskeluntersuchungen vielfach bewährt, ins- 
besondere auch für die Registrierung der Totenstarre des Froschmagens 
(Hecht), ebenso wie die Streifenpräparate vom Frosch- und Säuger- 
herzen für die Totenstarre dieses Organs [Eckstein®)], so daß es 
durchaus berechtigt erschien, diese Methodik zunächst vor der mano- 
metrischen Registrierung am ganzen Organ auf die Untersuchung der 
Totenstarre auch des Säugermagens anzuwenden. 


!) Grützner, Arch. f. d. ges. Physiol. 106, 490. 1905. 

°) Oppel, Lehrbuch der vergl. mikroskopischen Anatomie. Jena 1896. 

3) Siehe Aschoff, Über den Engpaß des Magens. G. Fischer, Jena 1918. 

*) Nagel, Arch. f. d. ges. Physiol. 58, 279. 1894. 

5) Fleteher und ap zitiert nach v. Fürth. Ergebn. a el 
17, 389. 1919. 

6) Eckstein, Arch. f. d.- ges. he 181, 194. 1920. 


Das Kymogra- 
phion vollendete 
eine Umdrehung 
in 201/, Stunden 
(1 mm = 2,5‘), so 
daß nach dieser 
Zeit die Kurve je- 
desmal wiederüber 
ihrem _ Anfangs- 
punkterschien und 
ein Kurvenaus- 
schnitt .bei mehr- 
tägiger Registrie- 
rung daher auch 

den täglichen 
Stand des Schreib- 
hebels zeigt (siehe 
Abb.1, 1 und 2). 

Die sich zwi- 
schen il und 23° 
haltenden Tempe- 
raturschwankun- 
gen des Versuchs- 
raumes hatten kei- 
nen erkennbaren 
Einfluß auf die 
Ergebnisse. 

Die Schreib- 
hebel aus Stroh- 
halm mit Papier- 

spitze waren 
130 mm lang, der 
Angriffspunkt des 
Muskels 10 mm 
vom Drehpunkt 
entfernt, die Or- 
dinatenvergröße- 
rung daher eine 
dreizehnfache. Die 
Schreibhebel wo- 
gen 0,07 g und 
wurden im Ab- 
stand von S mm 
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noch mit 0,6 oder 2,1 g belastet, oder sie blieben unbelastet oder wurden 
endlich durch ein entsprechendes Gegengewicht am Muskelarm im Abstand 
von 5mm vom Drehpunkt so ausbalanciert, daß sie schon vordem Anhän- 
gen des senkrecht abwärts zumMuskel führenden Fadensin der Horizontal- 
lage blieben. Je nachdem schrieb also der Muskel mit größerer Belastung 
oder nur mit Belastung durch den Hebel allein oder endlich ohne der- 
artige Belastung; auf letztere Weise wurde die Dehnung durch den 


arte 28 a 


EL. 


Fund. ventn löngS 
Hebel ausbol DEN 


29.9.20. 950 0.9.20. 920 N 


30.9.20 970 


R.28 Ayl. längs. 
Hebel unbel, 
AbEe 29.9.20,997 


Abb. 2. Magenwandstreifen der Ratte. Längsrichtung. Oben vom Fundus-, unten vom Pylo- 
rusteil. Mitte rechts wiederholte primäre Dilatation durch Belastung nach 24 Stunden. 


Schreibhebel vermieden, der Muskel allein durch sein eigenes Gewicht 
gedehnt und hierdurch die Anfangseinstellung gewährleistet. 

Der Einfluß der Dehnung, bekannt durch seine Reizwirkung 
auf glatte Muskulatur [Winkler!) beim Froschmagenring, Straub?) 
beim Regenwurm, Grützner?)], deren ‚Spontankontraktionen er auch 
zu begünstigen scheint [Fruböse*) am Froschmagenring], ist auch 
für die Entwicklung der Totenstarre in Betracht zu ziehen. Belastung 
beschleunigt die postmortale Säurebildung [Gotschlich°)], und schon 

!) Winkler, Arch. f. d. ges. Physiol. 71, 392. 1898. 

?) W. Straub, Arch. f. d. ges. Physiol. 99, 379. 1900. 

®) Grützner, Ergebn. d. Physiol. 3, 2. 1904. 

*) Fruböse, Zeitschr. f. Biol. 40, 11. 1919. 

5) Gotschlich, Arch. f. d. ges. Physiol. 56, 355. 1894. 
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W. Wundt!) beobachtete Beschleunigung der Starre beim stark be- 
lasteten Skelettmuskel, wie sie jedoch in den neueren Versuchen von 
Nagel?) und den sehr ungleich verlaufenden von Baumann?) nicht 
typisch hervortrat. Nach Baumann ist aber damit zu rechnen, daß 
eine gewisse Dehnung durch einen Reizzustand die Totenstarre be- 
schleunigt und steigert, und daß eine stärkere Belastung die Ver- 
kürzungsfähigkeit aufhebt. 


2. Die anfängliche Verlängerung (primäre Dilatation). 
Eine Erscheinung muß aber hier noch hervorgehoben werden, die 
nach meinen Versuchen am Magenstreifenpräparat als Ausdruck der 
Dehnung durch die Belastung mit dem an sich unbelasteten oder noch 


7. %:5.M. prop. längs. 
Morfe 73 


2 
PyhS.-pröp. rings. 


855 


4 
. 632. 23720, 
954,5%7 


ARonro eSec. 


Abb. 3. Wiederholte anfängliche Verlängerung (primäre Dilatation) schwach belasteter Magen- 
streifen. Oben Längsstreifen vom Fundusteil der Ratte, ganze Magenwand. Mitte Ringsstreifen 
vom Pylorusteil der Ratte, Schleimhaut allein. Unten Froschmagen, Ringsstreifen ohne Schleimhaut. 


1) Zitiert nach Nagel, ].c. 
2) Nagel, l.c. 
®2) Baumann, Arch. f. d. ges. Physiol. 16%, 114. 1917. 
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besonders belasteten Schreibhebel zurückzuführen ist. Diese Erschei- 
nung kommt in sehr vielen Kurven zum Ausdruck, und zwar in dem 


8 
I 
& 


7 ARM. 
Fund, löngs 


Abb. 4. Funduslängsstreifen vom Rattenmagen. Registrierung erst 7 Stunden p. m. begonnen. Anfängliche Verlängerung und Starrekurve. 


gleich nach Beginn der Registrierung 
einsetzenden, mehr oder minder stark 
ausgeprägten Sinken des Hebels (s.z.B. 
Abb. 1,4, 5). Da diese anfängliche Ver- 
längerung des Muskelpräparates somit 
den Anfang der Kurvenschreibung be- 
herrscht und daher für die Beurteilung 
der beginnenden Kurve der eigentlichen 
Totenstarre von Bedeutung ist, muß 
sie hier noch vor dem Verlaufe der 
letzteren besprochen werden. 

Für den Skelettmuskel hat wohl 
zuerst Na gel (l. c.) die ‚anfängliche 
Verlängerung‘ beschrieben, die er in der 
Mehrzahl seiner Versuche über die Toten- 
starre.am Froschgastrocnemius verzeich- 
net und auch in seinen Kurven abbildet 
(S. 292). Ich habe dies auch bei Warm- 
blütern für den Gastrocnemius der Ratte 
bestätigen können!). Am Herzen hat 
Rothberger?) beim Hunde durch mano- 
metrische Verfolgung der postmortalen 
Formänderungen eine ‚primäre Dilata- 
tion“ nachgewiesen und eingehend, dis- 
kutiert, wie sie dann auch plethys- 
mographisch Mosso und Pagliani?) in 
einzelnen Fällen am überlebenden Herzen 
und Eckstein (l. c.) mit der Suspen- 
sionsmethode an Vorhof und Kammer 
des Froschherzens wie an isolierten 
Kammerstreifen und einzeln registrierten 
Papillarmuskeln vom Meerschweinchen 
erhielten. 

An glatter Muskulatur beobachtete 
Meirowsky (l. c.) vor Eintritt der 


1) Mangold, Der Verlauf der Totenstarre 
am isolierten und am in situ belassenen Skelett- 
muskel von Säugern. Arch. f. d. ges. Physiol. 
1921. 


®) Rothberger, Arch. f. d. ges. Physiol 99, 385. 1903. 
2) Mosso und Pagliani, Arch. f. d. ges. Physiol. 101, 191. 1904. 
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Totenstarre am Katzendarm neben Fällen von sofortigem Anstieg 
meist ein länger dauerndes Absinken am Anfang mit und ohne vorher- 
gehenden kurzen Anstieg. Dieselbe Erscheinung trat auch in Hechts 
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Versuchen am Froschmagen und meinen am menschlichen Magen (l. ce.) 
hervor. 

Ich habe nun diese anfängliche Verlängerung in zahlreichen Ver- 
suchen am Magenstreifenpräparat von Ratte und Frosch besonders 
untersucht und sie abhängig von der Belastung des Muskels gefunden. 
Bei völlig unbelastetem bzw. nur durch sein eigenes Gewicht belastetem 
Muskel mit Ausbalancierung des Schreibhebels trat dieselbe niemals 
ein (s. Abb. 2 oben, Abb. 6 mittlere Kurve). Bei besonderer Belastung 
des Hebels dagegen stets, und zwar im allgemeinen steiler und stärker 
ausgeprägt bei stärkerer Belastung; bei unbelastetem Schreibhebel, 
so daß nur dessen eigenes Gewicht für eine Dehnung des Muskels 
in Betracht kam, fehlte die anfängliche Verlängerung in zahlreichen 
Fällen von primär beginnendem Anstiege der Kurve (s. z. B. Abb. 2 
unten), zeigte sich aber doch auch hierbei sonst häufig und war dann 
oft ziemlich bald beendet, während sie an einigen Präparaten mit aus- 
bleibender Totenstarre in ein noch tagelang stark fortschreitendes, 
langsames Absinken der Kurve überging, wie ich es auch an Muskel- 
und besonders Schleimhautstreifen vom Menschenmagen beschrieben 
habe. 

Es ließ sich an den Rattenpräparaten auch nachweisen, daß diese 
primäre Dilatation, wie wir auch hier mit Bezug auf das glattmuskelige 
Hohlorgan, dem dieselben entnommen sind, sagen können, durch keine 
der ersten mit ihnen vorgenommenen Manipulationen, wie Heraus- 
schneiden des Muskelstreifens oder Einstechen der Befestigungshäkchen 
hervorgerufen wird, die eher Reizkontraktionen veranlassen. Sie wird 
vielmehr erst durch das Anlegen an den Schreibhebel bedingt und gleicht 
sich nach Abnehmen und Hinlegen mit Beseitigung der Belastung 
und Dehnung bereits in 15’ wieder aus. Sie läßt sich aber dann aufs 
neue in der gleichen Weise auslösen und wiederholt registrieren, wie 
das Beispiel vom Rattenmagen in Abb.3 mit dreimaliger Wieder- 
holung innerhalb 31/, Stunden sowohl am gewöhnlichen S M-Präparat 
(oben), wie am isolierten Schleimhautstreifen (mittlere Kurven) be- 
weist; und ebenso auch Abb. 2 (obere rechte Kurven). Beim Frosch- 
magen konnte ich die primäre Dilatation am selben Magenwandstreifen 
bis zu sechsmal innerhalb 26 Stunden hervorrufen (Abb. 3 unten). 

Die Art des Präparates spielt keine Rolle, wie Beispiele von primärer 
Dilatation von FSM 1 (Abb.1 oben, 4, 5), FSMr, PSM 1, PSMr, 
und von alleinigen Schleimhaut- (Abb. 3 mittlere Kurve) und Mus- 
cularis- (Abb. 1 unten) Präparaten von Ratte, Frosch, Katze, Meer- 
schweinchen, Kaninchen und Mensch beweisen. Nur kann sie in allen 
diesen Fällen außer bei stärkerer Belastung gelegentlich ausbleiben. 

Auch der Zeitpunkt post mortem ist ohne Bedeutung, da die pri- 
märe Dilatation noch an Muskelstreifen auftritt, die erst nach etlichen 
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Stunden dem in situ belassenen Magen entnommen (Abb. 4, Abb. 6 


unten) oder sofort herausgeschnitten so lange in feuchter Kammer auf- 


bewahrt werden. 


och nach 80 und 90 Stunden und auch an Präparaten, 


N 
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deren Totenstarre sich noch auf der Höhe (s. Abb. 2 oben) oder bereits 
in Lösung befand, erhielt ich noch die primäre Dilatation bei erneuter 
Registrierung. Wie beim ersten Auftreten so zeigte auch bei der wieder- 
holten primären Dilatation am gleichen Präparat das Ausmaß 
oder die Steilheit derselben eine gewisse gesetzmäßige Abhängigkeit 
von der Belastung, viel weniger aber vom Zeitpunkt p. m., wenn 
der Abfall bei der späteren Wiederholung auch oft weniger tief und 
steil auftrat und bei größerer Belastung sich auch der stärker dehnende 
Einfluß derselben nicht ausnahmslos deutlich zeigte (Abb. 2 oben 
rechts). Die Verlängerung der frischen Muskelstreifen betrug bei der 
primären Dilatation bei geringer oder gar keiner Zusatzbelastung des 
Schreibhebels durchschnittlich etwa 3—6%, der Anfangslänge, in den 
maximalen Fällen etwa 17— 25%. 

Einen entscheidenden Ausschlag für die Beurteilung dieser primären 
Dilatation ergaben schließlich Versuche mit Präparaten vom Ratten- 
magen, die 3’in Ringerlösung gekocht und mit solchen, die nach 6 Tagen 
völlig eingetrocknet und dann in Ringerlösung wieder aufgeweicht 
waren. Auch diese zeigten zu Beginn der Registrierung nämlich die 
anfängliche Verlängerung, ohne daß in diesen Fällen das Ausmaß 
oder die Steilheit des Abfalles charakteristische Veränderungen gegen- 
über den frischen Präparaten hätte erkennen lassen. Hierdurch ist der 
Beweis geliefert, daß die primäre Dilatation des Magenstreifenpräparates 
jedenfalls im wesentlichen nicht als eine vitale Reaktion oder als leben- 
dige Funktion zu betrachten ist, vielmehr auf der am abgestorbe- 
nen Präparat noch erhaltenen Dehnbarkeit durch Belastung beruht. 
Ob auch bei dieser primären Dilatation die Dehnung sowohl mit Längs- 
verschiebung der contractilen Elemente gegeneinander, als auch mit 
Verlängerung der einzelnen Elemente einhergeht, wie es von Grützner!) 
allgemein für die glatte Muskulatur angenommen wird, müßte noch 
histologisch entschieden werden. 


3. Die Totenstarre. 


a) Definition. Doppelgipflige Totenstarre. 


Für die Beurteilung der Kurve der Totenstarre der Magenmuskulatur 
ist die soeben besprochene primäre Dilatation naturgemäß nicht ohne 
Bedeutung, denn einmal kann diese sehr wesentlich die Ruhelage ver- 
ändern, auf der sich die beginnende Starrekurve erhebt; und ferner 
könnte nach einzelnen Versuchsbeispielen (z. B. Abb. 1 oben, Abb. 5 
unten und 6 unten) der Eindruck entstehen, als wenn der Anstieg der- 
Kurve, den wir als Ausdruck der Totenstarre bezeichnen, nur als ein 


!) Grützner, Ergebn. d. Physiol. -3, 2, 77. 1904. 
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Ausgleich eines abgesunkenen Tonus und als Reaktion auf die primäre 
Dilatation zu betrachten wäre. Dies läßt sich jedoch bei größerem 
Material und geeigneter Änderung der Versuche, wie wir sehen werden, 
mit Sicherheit ausschließen. 

Die Totenstarre, deren Definition in den Lehr- und Hand- 
büchern fast durchweg nicht befriedigen kann und meist einseitig auf 
die der Skelettmuskulatur bezogen ist, habe ich!) bezeichnet als „eine 
in den ersten Stunden post mortem spontan einsetzende 
und langsam ansteigende Verkürzung, die zu einem meist 
viele Stunden lang bestehenden und sich danach spontan 
wieder lösenden Kontraktionszustande führt, der sich von 
den Tonusschwankungen des überlebenden Glattmuskel- 
präparates durch sein nur einmaliges Auftreten und seinen 
langsamen Ablauf unterscheidet.“ 

Diese Definition bedarf lediglich insofern einer Ergänzung, als der 
Starreanstieg auch in einzelnen Fällen noch ein zweites Mal auftreten 
kann, wie Bierfreund?) und Nagel (l. ce.) für den Skelettmuskel, 
Oppenheimer und Wacker?) insbesondere für die menschlichen 
Muskeln, Rothberger (l. c.) am Herzen, und Meirowsky (l. c.) bereits 
auch für die glatte Muskulatur nachgewiesen haben. Das gleiche konnte 
Hecht (l.c.) an einigen seiner Kurven von Froschmagenstreifen und ich 
an solchen vom Menschenmagen beobachten, und auch bei den vor- 
liegenden Untersuchungen am Rattenmagen trat die Totenstarre mit 
doppeltem Anstieg an 3 Kurven von Magenstreifen hervor (z. B. Abb. 1, 
oben). Das Auftreten der Totenstarre in zwei Etappen erscheint durch- 
aus erklärlich, da die Totenstarre nach den bisherigen Erfahrungen wohl 
stets eine partielle. submaximale und in den einzelnen Muskelteilen 
verschiedengradige ist [Mangold*)] und daher selbst nach einem ersten 
intensiven Starreanstiege stets im Muskel noch Elemente übrigbleiben, 
die noch nicht an der Starre beteiligt waren, daher noch ihre Starre- 
bereitschaft [Mangold°)] besitzen und auf entsprechende mechanische 
oder chemische Veranlassung hin noch nachträglich in Starre verfallen 
können. 


b) Verlauf der Starrekurve. 


Die beiden Kurven der Abb. 1 zeigen im übrigen den typischen 
Verlauf der Starrekurven an 2 F 1-Präparaten desselben Magens. 
Die Starre beginnt in beiden !/," p.m. und nach primärer Dilatation, 


1) Siehe Hecht, 1. c. S. 191. 

2) Bierfreund, Arch. f. d. ges. Physiol. 43, 205. 1888. 

®2) Oppenheimer und Wacker, Berl. klin. Wochenschr. 1919, Nr. 42. 

*) Mangold, Arch. f. d. ges. Physiol. 182, 205. 1920. 

5) Mangold, Dtsch. med. Wochenschr. 1920, Nr. 16; siehe auch Hecht, 
l.e., und Eckstein, |. c. 
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erreicht auch ungefähr zu gleicher Zeit, gegen 3R p. m. einen Höhe- 
punkt, der sich im Gegensatz zu der oberen Kurve in der unteren nur 
als ein relativer erweist, während hier die absolute Höhe erst nach 9 
erreicht wird und auch die Lösung der Starre entsprechend später 
einsetzt, um hier ohne zweiten Anstieg stetig fortzuschreiten. Die zeit- 
lichen Verhältnisse, auf deren Durchschnittswerte wir zurückkommen, 
zeigen ebenso wie die quantitativen, soweit diese sich an derartigen 
Kurven vergleichen lassen, zwischen zwei Vergleichspräparaten vom 
selben Tier oft beträchtliche Verschiedenheiten, wie das ja auch von der 
Starre der Skelettmuskeln längst bekannt ist. Wie dort bleibt auch 
am Magenstreifen die Totenstarre nicht selten völlig aus. In meinem 
gesamten Material war dies, wenn ich nur die 66 sofort nach der Tötung 
des Tieres ohne Unterbrechung und ohne weitere Eingriffe durchregistrier- 
ten Kurven hierfür in Betracht ziehe, bei 23 Präparaten der Fall. An 
den übrigen 43 kam die Totenstarre in der Kurve zum Ausdruck. Hin- 
sichtlich dieser relativen Häufigkeit de; Totenstarre zeigten sich zwischen 
den verschiedenartigen Präparaten gewisse Unterschiede; bei den Längs- 
oder Ringstreifen aus dem Fundusteil trat sie ein in 3/, der Fälle, 
während sie bei der Hälfte der Muskelstreifen aus dem Pylorusteil 
ausblieb. Gelegentlich wurde trotz der keineswegs dafür günstigen 
Methode auch eine noch auf der Höhe der Starre bestehen bleibende 
automatisch rhythmische Tätigkeit des Magenstreifens beobachtet 
(s. Abb. 5, 1 und 2), auf deren Bedeutung für unsere Anschauungen 
über den feineren Mechanismus der Totenstarre ich bereits hinge- 
wiesen habe (l. c), nachdem Hecht am Froschmagen und Eck- 
stein am Herzen diese Erscheinung verzeichnen konnten. Das 
gleiche hat übrigens Capparelli (l. c.) für die totenstarre Frosch- 
blase beschrieben. 
Hier sei zunächst das 


c) Verhältnis der Totenstarre zur primären Dilatation 


untersucht. Daß letztere nicht als Bedingung für die postmortale 
Tonuszunahme, die wir als Totenstarre bezeichnen, anzusehen ist, geht 
daraus hervor, daß unter den eben genannten 43 Fällen die Totenstarre 
in 21 ohne vorherige primäre Dilatation, also mit primärem Anstiege, 
auftrat (Abb. 2 oben und unten, Abb. 6 mittlere Kurve); ferner blieb 
auch in 14 weiteren von den insgesamt 66 hier wieder in Rechnung 
gezogenen Fällen die Starre aus, obschon primäre Dilatation auftrat, 
und in 9 weiteren blieben beide aus. Ferner war die primäre Dilatation 
oft schon so lange abgelaufen, daß die später eintretende Totenstarre 
nicht mehr als Reaktion auf erstere gedeutet werden konnte (s. z. B. 
Abb. 5 oben und 6 unten). Dies ging besonders deutlich aus den gleich- 
artigen Versuchen an menschlichen Magenstreifen mit ihrem durch- 
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schnittlich erst viel später einsetzenden Starreanstieg hervor!). Auch 
trat in den ‚Versuchen mit wiederholter primärer Dilatation der 
Anstieg der Totenstarre stets nur das erstemal auf (s. Abb. 3 oben), 
wie eine ganze Reihe von genügend lange nach jeder wiederholten 
primären Dilatation durchgeschriebenen Kurven ergab. Wenn danach 
die Totenstarre in ihrer Auslösung von der primären Dilatation unab- 
. hängig ist, so läßt diese im übrigen natürlich den Verlauf der Toten- 
starre nicht ganz unbeeinträchtigt, da sie durch ihr Auftreten den 
Beginn der Totenstarre, sofern zu deren Entwickung schon frühzeitig 
die Bereitschaft vorhanden ist, verdeckt und scheinbar verzögert. 
Am unbelasteten Magen scheint denn auch das physiologisch normale 
Verhalten ein postmortal primär einsetzender Verkürzungsvorgang 
mit Übergang in Totenstarre zu sein, wie ich ihn ebenso an Stücken 
menschlicher Magenwand durch Messungen feststellen konnte!). Die 
größte Beweiskraft für die Unabhängigkeit des Auftretens einer Toten- 
starre von der primären Dilatation kommt jedenfalls den Versuchen 
mit Starreanstieg ohne vorherige Dilatation zu. Solche Fälle waren 
besonders bei Ausbalancierung des Schreibhebels, wodurch ja die 
primäre Dilatation ausgeschaltet wird (s. Abb. 2 oben und 6 Mitte), 
doch auch bei Belastung des Präparates durch den Schreibhebel mit und 
ohne Zusatzgewicht zu beobachten, wenn hier die primäre Dilatation 
gelegentlich ausblieb (s. Abb. 2 unten). 
Dies führt uns auf die weitere Frage nach der 


d) Bedeutung der Belastung für die Totenstarre 


des Magenstreifenpräparats. Die Zusammenstellung der einzelnen 
Kurvenergebnisse je nach der verschiedenen angewendeten Hebel- 
belastung läßt erkennen, daß sich eine gewisse Belastung günstig, eine 
höhere dagegen ungünstig und eine sehr geringe oder fehlende indifferent 
für die Entwicklung der Totenstarre erweist. Bei ausbalanciertem 
Schreibhebel verhielten sich die Zahlen der, hinsichtlich des Eintrittes 
der Totenstarre, positiven und negativen Ergebnisse wie 12:8, bei 
unbelastetem Schreibhebel wie 20:11. Diese Belastungsverhältnisse 
zeigten sich demnach ziemlich indifferent. Bei einer Zusatzbelastung 
des Hebels von 0,68 als der offenbar günstigsten Belastung trat stets 
Totenstarre ein. Ebenso auch noch meist bei 1,2g. Natürlich konnte 
der Starreanstieg niemals ein primärer sein, wenn durch die Belastung 
zunächst eine primäre Dilatation hervorgerufen war. Wurde nun 
weiter der Hebel mit 5 oder 10 g belastet, so blieb der Starreanstieg aus. 
Das Ergebnis ist somit im wesentlichen das gleiche wie das von Bau- 
mann (s. oben S. 307) am quergestreiften Muskel. Die größere Be- 
lastung verhindert den Muskel an der Verkürzung und übersteigt die 


1) Mangold, Zeitschr. f. d. ges. experim. Med. 12, 288. 1921. 
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Kraft der Starrekontraktion, während eine geringe optimale dieselbe 
offenbar durch die von Gotschlich (s. oben S. 306) nachgewiesene . 
Steigerung der Säurebildung begünstigt. 

Nach diesen Versuchen erscheint die Möglichkeit nicht ausgeschlossen, 
am Magenmuskelpräparat die Totenstarre mit einer gewissen Unfehl- 
barkeit durch eine bestimmte optimal getroffene Belastung hervor- 
zurufen, doch möchte ich das bisher vorliegende Material der Ratten- 
versuche mit einer Hebelbelastung von 0,2 g pro mm Breite des Muskel- 
streifens von Magenwanddicke, bei 8mal positivem und keinmal nega- 
tivem Ausfall noch nicht für entscheidend ansehen. Allerdings kann ich 
noch hinzufügen, daß diese Belastung sich auch in 8 ebensolchen Ver- 
suchen an Muskelstreifen vom Mäusemagen und Menschenmagen fast 
ausnahmslos bewährt hat, bei letzteren freilich nicht besser als der un- 
belastete Schreibhebel. 


e) Der zeitliche Verlauf der Totenstarre 


am registrierten Muskelstreifen vom Rattenmagen läßt sich am besten 
aus der Tabelle I Reihe 1—3 ersehen, in der die Durchschnittswerte 
unter jeweiliger Angabe der Zahl der zugrunde liegenden Versuche 
eingetragen sind. Es sind dabei nur diejenigen verwertet, in denen die 
Präparate sofort nach der Tötung des Tieres hergestellt wurden und 
auch gleich zur Registrierung kamen. Die zeitlichen Werte sind von der. 
Tötung ab gerechnet, nicht von dem Beginne der Registrierung, die 
entsprechend 10—20’ später anfing. 

Der Beginn des Starreanstiegs machte sich bei manchen 
gleich zu Anfang, also etwa 10’ post mortem, geltend, und trat auch sonst 
noch während der 1. oder im Beginn der 2. Std., in 1 Falle erst nach 
2 Std. 40 Min. auf, im Durchschnitt gerade nach 1Std. p. m. Die Muskel- 
streifen aus dem Fundus- und Pylorusteil zeigten hierbei keinen Unter- 
schied (vgl. Reihe 1 und 2). Die obenerwähnte Verzögerung des Starre- 
beginnes durch eine vorhergehende primäre Dilatation trat oft deutlich 
im Vergleich zu anderen Präparaten vom gleichen Tiere hervor, bei denen 
die primäre Dilatation durch eine Ausbalancierung des Schreibhebels 
ausgeschlossen wurde. Gelegentlich trat aber auch der Starrebeginn 
in verschiedenen Präparaten gleichzeitig ein trotz großen Unterschiedes 
im Ausmaße der primären Dilatation oder auch zu verschiedenen 
Zeiten trotz Gleichheit derselben. In den Fällen vom 2. Anstiege 
der Starrekurve wurde dieser nach 13 bzw. 17 und 35Std. p. m. 
beobachtet. 

Für den Höhepunkt der Totenstarre ergab sich eine größere 
Schwankungsbreite, von 40’ in 1 Falle über die häufigen Werte von 
einigen Stunden bis 10 und in seltenen Fällen noch über 20 Stunden, im 
Gesamtdurchschnitt 5 Std. 14 Min. 
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Tabelle I. Zeitlicher Verlauf der Totenstarre. 


Durch- Durch- | Durch- 
: schnitt Höhepunkt schnitt | Lösungsbeginn | Schnitt 
Tier und Organ De a aus ? | post mortem | aus ? post mortem aus ? 
Versu- nach Versu- nach Versu- 
chen chen chen 
I. Ratte. | 
1. Magenstreifen 11h (bis meh-| 23 
v. Fundusteil 50” 31 5h 17° 27 rere Tage) 
2. Magenstreifen 6h (bis meh- 11 
v. Pylorusteil 12122 21 5h 7’ 16 | rere Tage) 
3. Gesamtdurch- 9h 36’ (bis 34 
schnitt v.1u.2 1A 52 5 hj4’ 43 |mehrereTage) 
4. Gastrocnemius 3h 25° 12 sh 45’ 12 |1 bis mehrere m 
5. Allgemeine IRRE 
Totenstarre 3h 9 65 30° 9 desgl. 7 
II. Maus. 
6. Magenstreifen 44’ 8 4h 51’ 8 12h 20° 6 
7. Gastrocnemius 254 11 68 11 22 —48h ll 
8. Allgemeine 
Totenstarre DR 7 4h 45’ 7 \Db.mehr. Tag. 7 
III. Frosch. 
9. Magenstreifen 2h — 7n - _ 


Die Durchschnittswerte für den Beginn der Lösung der Starre 
(im ganzen 9 Std. 36 Min.) waren nur aus den Fällen mit relativ zeitigem 
Beginn derselben zu gewinnen. Hier ist entsprechend hinzuzufügen, 
daß die Lösung manchmal nach 24 und selbst 48 Stunden noch nicht 
begonnen hatte. 

Die Vollendung der Starrelösung wurde nicht abgewartet, 
sie wurde gelegentlich bei 35 Stunden p. m. festgestellt, war aber sonst 
nach 24—-48 Stunden noch nicht eingetreten. 

Zu dieser zeitlichen Auswertung der Starrekurven stimmt ganz gut das 
Ergebnis von Meirowsky (l. c.) am Katzendarm. Hier trat die Toten- 
starre frühestensin 10’, spätestens in 7 Std. ein, erreichteihren Höhepunkt 
frühestens in 20’, spätestens in 55 Std. und war frühestens in 2 Std. 
(gemeint wohl Beginn der Lösung) und in spätestens 5 Tagen wieder ge- 
löst. Wenn Meirowsky hiernach den Beginn der Starre der glatten 
Muskulatur als auffallend früh bezeichnet, so kann dies nunmehr für 
den ganzen Verlauf derselben im Vergleich zur quergestreiften Skelett- 
muskulatur festgestellt werden; dies geht aus den weiteren Reihen der 
Tabelle hervor, die unter den von einem großen Teile derselben Tiere 
gleichzeitig mitregistrierten (vgl. auch Abb. 6 oben und Mitte) Werten 
für den Magen der Ratte zunächst auch diejenigen für die Wadenmuskel- 
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präparate (Reihe 4) und für die allgemeine Totenstarre (Reihe 5) an 
deren übrigen Körper enthalten, auf die ich in einer weiteren Mitteilung 
zurückkomme. 

Sehr ähnliche Zeitwerte wie für die Hauptphasen der Totenstarre 
des Rattenmagens ergaben sich auch bei einigen Versuchen am Magen- 
streifen der Maus (Reihe 6), die ebenfalls mit den Gastrocnemien (Reihe 7) 
registriert wurden. An letzteren begann übrigens die Totenstarre früher 
als an den Magenstreifen, sonst geht aber auch hier, besonders im Ver- 
gleich zur allgemeinen Totenstarre der Mäuse, der Starreverlauf des 
Magens dem der Skelettmuskulatur voran. 

Zum weiteren Vergleiche habe ich endlich in der letzten Zeile der 
Tabelle noch die Durchschnittszeiten für Beginn und Höhepunkt der 
Totenstarre des Froschmagens (Reihe 9) eingetragen, die ich aus dem 
Hechtschen Kurvenmaterial zusammengestellt habe, und die sich eben- 
falls gegen die von mehreren Autoren angegebenen Zeitwerte für die 
Totenstarre der Skelettmuskeln bei Kaltblütern als beträchtlich verfrüht 
erweisen. 

Der Verlauf der Totenstarre der Magenmuskulatur ist 
hiernach bei Warm- und Kaltblütern in seinen Haupt- 
phasen gegen denjenigen der Skelettmuskulatur im allge- 
meinen verfrüht. 


f)} Die Totenstarre der Magenmuskulatur bei späterem 
Beginne der Registrierung. 


Von besonderem Interesse erschien es mir, die postmortalen Längen- 
änderungen an Magenstreifen zu beobachten, bei denen die Registrierung 
nicht sofort post mortem, sondern erst längere Zeit danach begann, 
und die bis dahin in feuchter Kammer aufbewahrt oder besser erst 
nach einer verschiedenen Reihe von Stunden dem in situ oder in feuchter 
Kammer verbliebenen Magen entnommen wurden. Hierdurch mußte 
es möglich sein, die zeitliche Grenze festzustellen, jenseits deren eine 
Starrekurve nicht mehr auftrat. Zugleich konnten derartige Versuche 
eine entscheidende Aufklärung über die physiologische Eigenart der 
hier beschriebenen postmortalen Verkürzung ergeben. Wenn ein 
solches Präparat den Verkürzungsanstieg etwa in ähnlicher Weise 
wie die primäre Dilatation (8. 310) noch auf unbegrenzte Zeit p. m. 
und nach sicherer Vollendung der Absterbevorgänge zeigte, so war 
natürlich die Anschauung, daß es sich dabei um den Ausdruck der 
Totenstarre als einer physiologischen Verkürzung infolge bestimmter 
innerer chemischer und physikalischer Veränderungen (Milchsäure- 
bildung, Quellung) handelte, abzulehnen und vielmehr nach rein physi- 
kalischen Ursachen zu suchen. Waren unsere Verkürzungskurven 
aber tatsächlich durch Totenstarre bedingt, so konnte ein noch registrier- 
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barer Anstieg nur so lange post mortem erwartet werden, als die zur 
Starreverkürzung führenden Veränderungen in der Muskulatur bis dahin 
noch nicht völlig abgelaufen und mindestens noch ein Rest von Starre- 
bereitschaft und Verkürzungsmöglichkeit übrig war; dies mußte gelten 
bis zu dem Zeitpunkt des erreichten Höhepunktes der Starre, oder noch 
eine gewisse Zeit über diese hinaus, da ja die Totenstarre wohl niemals 
eine totale und maximale ist!) und daher auch über jenen Zeitpunkt 
hinaus stets noch contractile Elemente im Muskel vorhanden sind, 
die noch Starrebereitschaft besitzen und, bei denen durch gewisse Reize 
eine Starreverkürzung ausgelöst werden kann. Auch konnte damit 
gerechnet werden, daß die Muskulatur vorher noch gar nicht von der 
Starre ergriffen war und diese in den Streifenpräparaten erst durch die 
mechanischen Schädigungen der Excision und Anbringung am Schreib- 
hebel hervorgerufen wurde. Doch konnte ein auf die ja im allgemeinen 
letzte vitale Kontraktion der Totenstarre zu beziehender Kurven- 
anstieg nicht mehr erfolgen, wenn die Zeit des erreichten Höhe- 
punktes oder gar des Lösungsbeginnes der Totenstarre schon zu 
lange vorbei und, die letzte Starrebereitschaft durch den vollendeten 
Ablauf jener inneren Vorgänge und das damit eintretende Absterben 
aufgehoben war. 

Vergleichende Versuche am Skelettmukel der Ratte?) hatten mir 
ergeben, daß die zeitliche Grenze, jenseits deren bei nachträglich be- 
gonnener Registrierung keine Totenstarre mehr erzielt wird, hier etwa 
mit dem durchschnittlichen Zeitpunkt der erreichten Starrehöhe zu- 
sammenfällt (8—9 Std. p. m.); wurde der eine Gastrocnemius innerhalb 
dieses Zeitraumes nach 5 oder 7 oder selbst 8Std. nach dem Tode isoliert, 
so ließ sich noch eine Starreverkürzung registrieren, deren Höhepunkt 
gegenüber demjenigen der Totenstarre des sofort p. m. an die Schreib- 
trommel angelegten anderen Gastrocnemius entsprechend nicht un- 
beträchtlich, bis zu einigen Stunden, verspätet erreicht wurde. Bei 
8Std. p. m. war der Erfolg jedoch schon unsicher, bei 9 Std. p. m. blieb 
er aus. 

Auch hierin ergab sich nun ein übereinstimmendes Verhalten des 
Glattmuskelpräparates. Wurden die 4 Magenstreifenpräparate eines 
Versuchs in der im Anfang dieses Abschnitts angegebenen Weise erst 
nach 3, 4, 5 oder 7 Std. zur Registrierung hergerichtet, so schrieben sie 
noch alle oder einige von ihnen eine Verkürzungskurve. Auch nach 10 Std. 
erhielt ich bei 2 von den 4 Präparaten eines Versuchs noch eine solche. 
Bei späterer Isolierung und Registrierung, nach 11, 12, 17, 22 Std. p. m. 
dagegen in keinem Falle; wohl aber trat auch dann noch stets wieder 
die primäre Dilatation hervor. 


!) Mangold, Arch. f. d. ges. Physiol. 182, 205. 1920. 
2) Arch. f. d. ges. Physiol. 1921. 
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Die zeitliche Grenze, jenseits deren die Registrierung bei nachträg- 
lichem Beginne eine Verkürzung nicht mehr ergibt, liegt hiernach beim 
Magenmuskelpräparat bei einem Zeitpunkt, in dem diese Präparate 
bei sofort beginnender Kurvenschreibung durchschnittlich den Höhe- 
punkt der Totenstarre bereits vor mehreren Stunden erreicht haben; 
in einzelnen Fällen, aus denen der Durchschnittswert gewonnen wurde 
(5Std. 14 Min., s. Tabelle I, 3) war der Höhepunkt jedoch auch erst nach 
6, 7, 9, 10 Std. oder später erst erreicht. Jedenfalls aber fällt jene zeit- 
liche Grenze für die späteste Gewinnung der postmortalen Verkürzungs- 
kurve gerade in diejenige Zeit, in der die zur Totenstarre führenden 
Veränderungen im Muskel noch nicht als völlig abgelaufen betrachtet 
werden können; dies geht aus dem zeitlichen Durchschnittswert für 
den Lösungsbeginn der Totenstarre (9 Std. 36 Min., s. Tabelle I, 1, 3) 
hervor, soweit derselbe aus einer Anzahl verhältnismäßig früher Lösungs- 
beginne zusammengestellt werden konnte. 

In diesen Versuchen scheint mir, abgesehen von den sonstigen Über- 
einstimmungen mit dem Verlaufe der Totenstarre der Skelettmuskulatur; 
eine weitere Rechtfertigung für die Auffassung zu liegen, die in den hier 
eingehend untersuchten postmortalen Verkürzungskurven der Magen- 
muskelstreifen den Ausdruck einer Totenstarre erblickt, die derjenigen 
der quergestreiften Muskeln wesensgleich und nach den vorherrschenden 
Anschauungen in erster Linie auf Milchsäurebildung und Quellung 
zurückzuführen ist, von denen erstere ja ganz allgemein auch bei glatten 
Muskeln nachgewiesen ist!). 

Diese Auffassung muß m. E. aufrecht erhalten werden, obwohl es 
am Magen als ganzem Organ oft nicht gelingt, postmortale Verkür- 
zungen zu beobachten, die mit Sicherheit auf Totenstarre zurück- 
geführt werden könnten. Vielleicht ist hier mit der Möglichkeit zu 
rechnen, daß zur Auslösung der Totenstarre am starrebereiten Organ 
in der Regel noch besonders Reize hinzutreten müssen, wie sie bei der 
experimentellen Untersuchung am Magenstreifenpräparat schon durch 
die Excision gegeben sind. Bei messenden Beobachtungen am in situ 
belassenen Rattenmagen konnte ich Formveränderungen durch Toten- 
starre nicht mit Sicherheit feststellen, während dies an Stücken von 
Menschenmagen gelang?), an dem auch in toto der Einfluß der Toten- 
starre ja bereits mehrfach untersucht wurde [s.2)]. 


4. Zusammenfassung. 
An Magenstreifen vom Fundus- und Pylorusteile des Rattenmagens 
wurden die postmortalen Längenänderungen am langsamen Kymo- 
graphion aufgezeichnet. 


!) Siehe v. Fürth, Ergebn. d. Physiol. 1%, 388. 1920. 
®2) Mangold, Zeitschr. f. d. ges. experim. Med. 12, 288. 1921. 


Die Totenstarre des Säugermagens. 321 


‘Im Beginne der Registrierung tritt meist eine anfängliche Verlänge- 
rung (primäre Dilatation) auf, die wiederholt und auch am abgetöteten 
Präparate erzielt werden kann und auf Dehnung infolge Belastung 
durch den Schreibhebel beruht. 

Die später einsetzende Verkürzungskurve der Totenstarre ist unab- 
hängig von der primären Dilatation, da sie auch bei Ausschaltung der 
letzteren durch Ausbalancieren des Schreibhebels auftritt. Eine geringe 
Belastung erscheint günstig für den Anstieg der Starrekurve, zu große 
Belastung verhindert die Verkürzung. 

Die Totenstarre der Magenstreifen beginnt durchschnittlich 1 Std. 
post mort., erreicht ihren Höhepunkt nach 5!/, Std. p: m., ihre Lösung 
beginnt nach 9!/, Std. p. m., sehr oft auch erst nach 1 bis mehreren Tagen. 

Der Vergleich dieser Zeiten mit dem Verlauf der Totenstarre der 
Skelettmuskulatur (gleichzeitige Registrierung der Wadenmuskel- 
präparate, Beobachtung der allgemeinen Totenstarre), ergibt bei Ratten 
und Mäusen im allgemeinen einen verfrühten Verlauf der Totenstarre 
der Magenmuskulatur. 

Bei später post mortem beginnender Registrierung zeigt sich am 
Magenstreifenpräparat etwa das gleiche Verhalten wie am Skelett- 
muskel; eine registrierbare Totenstarre tritt nur dann noch auf, wenn 
die durchschnittliche Zeit der Erreichung des Höhepunktes der Toten- 
starre nicht zu lange überschritten ist. 

Gelegentlich wird eine noch auf der Höhe der Totenstarre bestehen 
bleibende Spontanrhythmik des Magenstreifenpräparates (wie beim 
Frosche) beobachtet. 


Die Beschaffung des Versuchsmateriales zu dieser Arbeit erfolgte 
zum Teil durch Verwendung einer von der Freiburger Wissen- 
schaftlichen Gesellschaft gütigst gewährten Beihilfe. 
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